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Resumen y Abstract III 
 
Resumen 
En el estudio taxonómico del género Anastrophyllum para Colombia se registran seis 
especies agrupadas en tres subgéneros: A. auritum (Lehm.) Steph., A. nigrescens (Mitt.) 
Steph., A. piligerum (Reinw., Blume & Nees) Steph. (subg. Anastrophyllum), A. 
austroamericanum Váňa (subg. Crossocalyx), A. stellatum R.M. Schust. y A. tubulosum 
(Nees) Grolle (subg. Schizophyllum). El género Anastrophyllum se caracteriza por la 
pigmentación pardo-rojiza, rojo-negruzca, ocasionalmente verde; tallos con corteza y 
médula diferenciadas; ramificación lateral tipo Frullania, lateral tipo Plagiochila y ventral 
tipo Bazzania; hojas bífidas, cóncavas, asimétricas, margen entera; células con trígonos 
pequeños a conspicuos. Dioicas; perianto emergente, cilíndrico, plegado desde la base o 
solamente en la parte distal, con la boca hialina. Para cada una de las especies se 
proporciona una descripción detallada, ilustraciones, mapas de distribución y una clave 
donde se destacan principalmente caracteres del gametofito. Se evaluó la importancia 
diagnóstica de los caracteres morfo-anatómicos de tallo, hoja, células, perianto y 
cápsula. El análisis filogenético de los caracteres, a pesar de no mostrar como grupos 
monofiléticos a cada uno de los subgéneros, es posible diferenciarlos morfológicamente.  
 
 
 
Palabras clave: Anastrophyllum, Colombia, hepáticas, filogenia, morfología. 
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Abstract 
Six species in three subgenera are recognized in the taxonomic study of the genus 
Anastrophyllum for Colombia: A. auritum (Lehm.) Steph., A. nigrescens (Mitt.) Steph., A. 
piligerum (Reinw., Blume & Nees) Steph. (subg. Anastrophyllum), A. austroamericanum 
Váňa (subg. Crossocalyx), A. stellatum R.M. Schust. and A. tubulosum (Nees) Grolle 
(subg. Schizophyllum).  The genus Anastrophyllum is characterized by a reddish-brown 
to red-black, occasionally green, pigmentation; stems with a distinctive cortex and 
medulla; terminal branching of the Frullania- and Plagiochila-type and, ventral-intercalary 
branching of the Bazzania-type; leaves always bifid, concave, asymmetric; cells with 
inconspicuous or large to coarsely nodose trigones.  Dioecious; perianth emergent, 
cylindrical, plicate, with a hyaline mouth. A key to species, based on gametophytic 
characters is provided and descriptions, illustrations and distribution maps are given for 
each species. The importance of diagnostic morpho-anatomical characters of stem, leaf 
cells, perianth and capsule are evaluated. Grouping of species into the three subgenera 
wasn´t obtained by the phylogenetic analysis; however, these subgenera can be to 
separated by morphological characters. 
 
 
Key words: Anastrophyllum, Colombia, liverworts, morphology, phylogeny.  
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Introducción 
Los esquemas de clasificación se construyen para mostrar relaciones entre organismos 
basadas en el grado de similitud o disimilitud morfológica (Crandall-Stotler et al., 2009). 
Estos grados de similitud o disimilitud morfológica entre organismos generan definiciones 
amplias o definiciones reducidas en todos los niveles de jerarquía taxonómica. En los 
sistemas de clasificación propuestos por Schuster (1951, 1969), el género 
Anastrophyllum fue ubicado dentro de la familia Lophoziaceae, la cual se diferenciaba de 
otras familias relacionadas, especialmente de Jungermanniaceae, por las hojas divididas, 
2-4 lobadas; yemas frecuentemente presentes y ginoecio con una bractéola, aún cuando 
no hay presencia de anfigastros; pared de la cápsula en 2–5 estratos; en tanto que 
Jungermanniaceae tiene hojas enteras; yemas ausentes y ginoecio con o sin bractéolas; 
pared de la cápsula en 2 estratos (Schuster, 2002).    
 
En los sistemas de clasificación de Grolle (1983), Schuster (1984), Crandall-Stotler 
(2000), entre otros, la familia Lophoziaceae se trató como subfamilia (Lophozioideae) de 
Jungermanniaceae. La definición de estas familias se hizo amplia cuando se observó que 
algunas especies de hojas enteras, como Anastrophyllum schizopleurum Spruce, se 
ubicaron en Lophoziaceae y especies con pared de la cápsula en 2 estratos, como el 
caso de Anastrophyllum hellerianum (Nees) R.M. Schust., pertenecían a la familia 
Jungermanniaceae (Schuster, 2002). (ejemplos referidos al género Anastrophyllum por 
tratarse de una revisión de este género, pero se aclara que otras especies de géneros 
como Nardia, Jamesoniella, Anastrepta, etc. se analizaron en el conflicto Lophoziaceae-
Jungermanniaceae).   
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En los trabajos moleculares de Schill et al. (2004) y De Roo et al. (2007) no se encontró 
relación entre las familias Lophoziaceae-Jungermaniaceae. En el sistema de clasificación 
de Stotler et al. (2009), Lophoziaceae está incluída dentro de Scapaniaceae y la 
definición amplia de esta familia presenta: hojas transversales a súcubas, complicado-
bilobadas con el segmento dorsal más pequeño, ó 2–4 divididas; planas a cóncavas o 
conduplicadas; márgenes dentadas a largo ciliadas ó enteras; anfigastros ausentes ó 
grandes y bífidos; periantos cilíndricos o dorsiventralmente aplanados, plegados, con la 
boca amplia; yemas comunes; cápsulas ovoides, con la pared de la cápsula en 2–8 
estratos. El género Anastrophyllum incluído dentro de esta familia.  
 
Söderström et al. (2010) revaluaron el clado  
Lophoziaceae/Scapaniaceae/Cephaloziellaceae, establecido en el trabajo de De Roo et 
al. (2007) y propusieron como nueva familia Anastrophyllaceae, que es distinta genética y 
filogenéticamente al clado en mención pero con caracteres morfológicos aún no 
claramente delimitados.  
 
De acuerdo a Hong (1996) y Gradstein et al. (2001), el género Anastrophyllum se 
caracteriza por el color rojizo oscuro o purpúreo de las plantas; hojas cóncavas y bífidas; 
la ausencia de anfigastros y la boca blanca del perianto. Schuster (2002) reconoce cuatro 
subgéneros: Anastrophyllum Spruce, Crossocalyx (Meyl.) R.M. Schust., Schizophyllum 
R.M. Schust. y Zantenia Hatt. En Colombia se encuentran 3 subgéneros: Crossocalyx 
(Anastrophyllum austroamericanum Váňa), Schizophyllum (A. stellatum R.M. Schust., A. 
tubulosum (Nees) Grolle) y Anastrophyllum (A. auritum (Lehm.) Steph., A. nigrescens 
(Mitt.) Steph., A. piligerum (Reinw., Blume & Nees) Steph.).  
 
El subgénero Crossocalyx incluye a especies con vástagos estrechos en la parte apical y 
en algunos casos poco curvados; corteza del tallo no o fuertemente definida; hojas 
extendidas lateralmente y no anticalmente secundas; trígonos poco diferenciados. 
Schizophyllum se caracteriza por la base antical de las hojas no decurrente sobre el tallo; 
corteza del tallo diferenciada; aparentemente solo presentan ramificación lateral-
intercalar; células basales claramente alargadas; trígonos conspicuos; yemas ausentes o 
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presentes. En tanto que la definición del subgénero Anastrophyllum es muy amplia 
debido a que contiene un considerable número de especies que varían en el tipo de 
ramificación, el número de hileras de células en la corteza del tallo, la relación largo-
ancho de las hojas, y se indica que la revisión de estos taxa es necesaria (Schuster, 
2002). 
 
Además, Schuster (2002) afirmó que las generalizaciones derivadas del examen de los 
taxones holárticos puede ser confusa y que en las zonas australes se puede observar 
una mezcla muy diferente de los caracteres. 
 
Para Latinoamérica se presentan informaciones preliminares sobre Anastrophyllum, 
donde se identifican las especies utilizando caracteres de la hoja tales como longitud de 
los segmentos, grado de bifidez de la hoja y forma del ápice (Vaña, 1984). Otros registros 
son catálogos de especies.  
 
Debido a la utilización de caracteres que no son claramente diagnósticos, ni están bien 
definidos y delimitados y, a la escasa información sobre las especies del género en el 
Neotrópico, este trabajo es un aporte para la taxonomía del género Anastrophyllum. Se 
presenta información detallada sobre las especies estudiadas para Colombia que permite 
una delimitación clara y precisa de cada una de ellas con la utilización de caracteres 
morfológicos diagnósticos de tallo (forma apical de los vástagos, tipo de ramificación, 
corteza del tallo); hoja (forma de las hojas, grado de bifidez, tipo de inserción); células 
(forma de las células basales de la hoja, trígonos); perianto y cápsula (forma y número de 
engrosamientos de las células epidérmicas y tipo de bandas de las células internas). 
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Objetivos 
Objetivo general 
Determinar cuántas y cuáles son las especies del género Anastrophyllum presentes en 
Colombia y cuál es su distribución. 
 
Objetivos específicos 
1) Delimitar de una manera clara y precisa las especies de Anastrophyllum presentes en 
Colombia mediante la identificación de caracteres morfo-anatómicos diagnósticos. 
 
2) Evaluar la importancia diagnóstica de los caracteres morfo-anatómicos de las especies 
del género Anastrophyllum.  
 
3) Realizar el tratamiento taxonómico para las especies del género Anastrophyllum 
presentes en Colombia.   
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1. Capítulo 1: Tratamiento taxonómico del 
género Anastrophyllum (Spruce) Steph. 
(Marchantiophyta, Jungermanniaceae) para 
Colombia. 
 
1.1 Historia taxonómica 
Anastrophyllum fue propuesto como subgénero de Jungermannia por Spruce en 1876, 
basado en colecciones de Anastrophyllum donnianum (Hook.) Steph., A. piligerum Nees, 
A. leucocephalum Tayl., A. calocystum Spruce, A. schismoides Mont., A. puniceum Nees 
y A. monodon Tayl. y más tarde  elevado a nivel de género por Stephani en 1893.  
 
Este género fue ubicado inicialmente en la familia Lophoziaceae (Schuster, 1951). Esta 
es una de las familias de hepáticas holárticas más compleja y polimórfica, la cual 
presenta varias divisiones de grupos supraespecíficos.   
 
Buch (1933) trató el complejo Lophozioide con los géneros: Lophozia, Leiocolea, 
Isopaches, Barbilophozia, Orthocaulis, Tritomaria, Saccobasis, Sphenolobus y 
Anastrophyllum. Posteriormente, Schuster (1951) circunscribió dentro de la familia 
Lophoziaceae a los géneros: Lophozia (incluyendo Orthocaulis, Barbilophozia, 
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Isopaches, Leiocolea, Massula, Dilophozia), Tritomaria, Saccobasis, Anastrophyllum 
(incluyendo Eurylobus, Euanastrophyllum, Sphenolobus, Crossocalyx, Eremonotus), 
Anastrepta, Gymnocolea, Temnoma, Acrobolbus y Mesoptychia.  
 
En este mismo trabajo, Schuster reconoció seis géneros del complejo Lophozia-
Sphenolobus, donde mantuvo a Anastrophyllum y en sentido estricto, lo dividió en dos 
subgéneros: Erylobus y Euanastrophylum. Además, analizó los complejos 
Anastrophyllum-Orthocaulis y Anastrophyllum-Sphenolobus.  
 
En el complejo Anastrophyllum-Orthocaulis, Schuster hizo énfasis en el número de 
divisiones de la hoja; donde especies de Orthocaulis pueden ser constantemente bífidas 
(así como en Anastrophyllum) y otras especies, 3-4 veces divididas; la ausencia de 
anfigastros o presencia de estos en algunos sectores del tallo, los cuales son reducidos; 
de 2 células de ancho o vestigiales; y el tipo de inserción de las hojas; transversal en la 
cara dorsal en Anastrophyllum, a excepción de A. saxicola que presenta una inserción 
oblicua, típica en Orthocaulis. 
 
Para el complejo Anastrophyllum-Sphenolobus, Schuster (1951) hizo un análisis sobre  
las decisiones tomadas en el trabajo de Buch (1933), quien ubicó a Sphenolobus 
michauxii en Anastrophyllum por presentar hojas con base ancha, dorsalmente extendida 
sobre el tallo y decurrente, caracteres que también Buch observó en Sphenolobus 
saxicolus y el cual no transfirió a Anastrophyllum; incluyendo en el género Sphenolobus 
solo dos especies: S. saxicolus y S. minutus.  
 
Schuster (1969) en su trabajo de las hepáticas y antoceros de Norte América, dividió a 
Anastrophyllum en cinco subgéneros: Acantholobus, Anastrophyllum (secciones Isolobus 
Anastrophyllum y Assimiles), Crossocalyx, Eurylobus y Schizophyllum (secciones 
Bidentes, Crenulatae y Schizophyllum). 
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En los sistemas de clasificación propuestos por Grolle (1983), Schuster (1984) y 
Crandall-Stotler & Stotler (2000) la familia Lophoziaceae fue considerada como 
subfamilia de Jungermanniaceae.  
 
Grolle (1983) incluyó como subgéneros de Anastrophyllum a: Anastrophyllum, 
Crossocalyx, Eurylobus, Schizophyllum y Sphenolobus; mientras que Schuster (1984) lo 
dividió en 6 subgéneros: Acantholobus, Anastrophyllum, Eurylobus, Sphenolobus, 
Schizophyllum y Zantenia.  
 
Schuster (2002) ubicó a Anastrophyllum austroamericanum Váňa en el subgénero 
Crossocalyx; A. stellatum R.M. Schust. dentro del subgénero Schizophyllum y A. 
piligerum (Reinw., Blume & Nees) Steph. y A. auritum (Lehm.) Steph. en el subgénero 
Anastrophyllum, de acuerdo al tamaño de la planta, la forma de la inserción dorsal de la 
hoja sobre el tallo y si las bases de la hoja son claramente decurrentes o no. 
 
1.2 Estudios moleculares 
Schill et al. (2004) en un estudio taxonómico y evolutivo sobre Anastrophyllum, incluyen 
un análisis molecular de dos regiones no codificantes del gen del cloroplasto trnL intron y 
la región intergénica entre atpB-rbcL,  para evaluar las relaciones dentro del género, 
probar su monofilia y estudiar las relaciones filogenéticas con otras familias 
frecuentemente relacionadas con Lophoziaceae. En este estudio tan solo se incluyeron 5 
especies de Anastrophyllum: A. donnianum (Hook.) Steph., A.  hellereanum (Lindenb.) 
R.M. Schust., A. joergensenii Schiffn., A. minutum (Crantz) Schust. y A. saxicola 
(Schrad.) R.M. Schust. En conclusión, se sugirió la monofilia de Anastrophyllum, a pesar 
de tener un bajo soporte de Bootstrap (menos del 50%); mientras que la relación entre 
Jungermanniaceae y Lophoziaceae no fueron claras debido, muy probablemente, a las 
pocas especies utilizadas (3) de Jungermanniaceae.   
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De Roo et al. (2007) analizaron los datos de variación de secuencias de ADN del gen del 
cloroplasto rps4 y el intrón trnG en las hepáticas foliosas, con especial énfasis en las 
relaciones de Lophoziaceae y los principales grupos taxonómicos dentro de ella y su 
relación con Jungermanniaceae. Llegaron a la conclusión de que la familia Lophoziaceae 
no está estrechamente relacionada con Jungermanniaceae. 
 
Crandall Stotler et al. (2009) propusieron un sistema de clasificación filogenético para las 
hepáticas que integra datos morfológicos y moleculares. Se demuestra que la familia 
Scapaniaceae y Lophoziaceae pueden integrar una sola familia y por regla de prioridad el 
nombre correcto es Scapaniaceae, dentro de la cual se incluyó al género Anastrophyllum. 
 
Söderström et al. (2010) realizaron un estudio molecular donde reevaluaron el clado 
Lophoziaceae/Scapaniaceae/Cephaloziellaceae. Dentro del clado hay un linaje 
fuertemente soportado que sería reconocido a nivel de familia. Este clado  presenta 
muchas especies del género Anastrophyllum y la nueva familia que se propone, 
Anastrophyllaceae, incluye los géneros: Anastrepta, Anastrophyllum, Barbilophozia, 
Biantheridion, Chandonanthus, Crossocalyx, Gymnocolea, Hamatostrepta, Isopaches, 
Neoorthocaulis, Orthocaulis, Plicanthus, Schljakovia, Schljakovianthus, Sphenolobopsis, 
Sphenolobus, Tetralophozia. Como conclusión los autores resaltan que “la familia es 
genética y filogenéticamente muy distinta del resto del clado 
Scapaniaceae/Lophoziaceae/Cephaloziellaceae pero los caracteres morfológicos que 
separan la familia no son todavía claros”. También sugieren que el género 
Anastrophyllum puede ser polifilético. 
 
1.3 Catálogos y listas de especies 
Stephani (1906) en el Species Hepaticarum describió 31 especies de Anastrophyllum y 
proporcionó una clave donde propuso grupos de especies de acuerdo a la bifidez de la 
hoja.  
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Bonner (1962) en el Index Hepaticarum presenta una lista de 95 especies y 4 epítetos 
infraespecíficos para el género Anastrophyllum y el mismo autor en 1977 adicionó, a esta 
lista, 17 especies y 6 epítetos infraespecíficos. 
 
Váňa (1984) afirma que el género Anastrophyllum comprende 128 epítetos específicos y 
37 infraespecíficos a nivel mundial, incluyendo varias especies que habían sido 
separadas a otros géneros.  
 
Para Latinoamérica se registraron 49 especies y 2 variedades de Anastrophyllum, 
excluyendo de esta lista a A. minutum, A. piligerum y A. schismoides (Váňa, 1984). 
 
Hong (1996) registró para el occidente de Norte América ocho especies de 
Anastrophyllum y una variedad e incluyó descripciones, mapas de distribución y una 
clave para las especies. 
 
Los registros de especies de Anastrophyllum en América Latina se han hecho a través de 
catálogos, así:  
PAÍS AUTOR AÑO NUMERO DE ESPECIES 
Perú Menzel 1984 6 
México Fulford & Sharp 1990 10 
Colombia Uribe & Gradstein 1998 10 
Panamá R. Stotler et al. 1998 1 
Bolivia S.R. Gradstein et al. 2003 5 
Brasil S.R. Gradstein & Da Costa 2003 3 
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Costa Rica Dauphin 2005 4 
Ecuador S. León-Yáñez et al.  2006 7 
Venezuela Morales et al. 2007 1 
Bolivia Churchill et al.  2009 8 
 
Schill & Long (2003) realizaron una revisión del género Anastrophyllum para la región del 
Himalaya y el occidente de China, donde registran a Anastrophyllum minutum (Schreb.) 
R.M. Schust., A. hellerianum (Nees ex Lindenb.) R.M. Schust., A. lignicola Schill & D.G. 
Long, A. bidens (Nees) Steph., A. donnianum (Hook) Steph., A. joergensenii Schiffn. y A. 
assimile (Mitt.) Steph., con sus respectivas descripciones e ilustraciones y una clave para 
las especies registradas para el área de estudio. 
 
1.4 Caracteres morfo-anatómicos 
1.4.1  Hábito de la planta 
     Las especies de Anastrophyllum son plantas pequeñas (0,1 – 2 cm de largo), 
medianas (2,1 – 4 cm) a grandes  (4,1 – 6 cm o más largas). A. austoamericanum Váňa 
es de tamaño pequeño, aunque algunos vástagos de A. tubulosum (Nees) Grolle y A. 
auritum (Lehm.) Steph. tienen esta misma medida. A. tubulosum y A. stellatum R.M. 
Schust. alcanzan el tamaño medio y A. piligerum (Reinw., Blume & Nees) Steph., A. 
nigrescens (Mitt.) Steph. y A. auritum llegan a medir 6 o más centímetros de largo. De 
acuerdo a las formas de crecimiento propuestas por Richards (1984), las especies 
colombianas de Anastrophyllum presentan forma de crecimiento en tepe. Los tallos son 
generalmente erectos, rígidos, ocasionalmente subascendentes; distalmente inclinados 
como A. nigrescens, A. piligerum y A. auritum o no inclinados como A. stellatum, A. 
austroamericanum y A. tubulosum. En términos de cobertura, A. nigrescens, A. 
tubulosum y A. stellatum cubren grandes extensiones sobre suelo y roca; A. piligerum es 
poco abundante sobre árboles caídos y corteza de árboles y A. auritum, que es la 
especie más común del género, es muy abundante y es frecuente que se distribuya por 
el suelo en pequeñas masas de vástagos muy apretados. 
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1.4.2 Ramificaciones 
    Las plantas de Anastrophyllum presentan muy pocas ramificaciones o no son 
ramificadas. Crandall (1969) afirma que hay tres tipos de ramificación en Anastrophyllum, 
lateral tipo Frullania, lateral tipo Plagiochila y ventral tipo Bazzania. En los ejemplares 
estudiados se observaron los tipos: terminal tipo Frullania, lateral-intercalar de tipo 
Plagiochila y ventral-intercalar de tipo Bazzania.  La ramificación terminal de tipo Frullania 
se observó en las especies A. auritum y A. austroamericanum; la lateral-intercalar de tipo 
Plagiochila en A. stellatum y A. tubulosum y en A. piligerum y  A. nigrescens se presentó 
la ramificación ventral-intercalar de tipo Bazzania. Ninguno de los ejemplares de 
Anastrophyllum tiene sobre un mismo vástago ambos tipos de ramificación. Con la 
ramificación terminal de tipo Frullania es frecuente encontrar una hoja ovada, no dividida, 
al inicio de cada rama, sobre la parte media del tallo, en la cara dorsal de la planta. La 
ramificación lateral-intercalar de tipo Plagiochila y ventral-intercalar de tipo Bazzania 
presentan un collar en la base de las ramas. En el presente estudio las ramificaciones se 
observaron en plantas completas y alejadas de periantos. 
 
De acuerdo a Crandall (1969) las ramificaciones de tipo Plagiochila y Bazzania 
usualmente se presentan en innovaciones subflorales, donde se desarrollan en la base 
de los  periantos.  Además, la ramificación terminal de tipo Plagiochila puede formarse en 
plantas decapitadas.  
 
1.4.3 Anatomía del tallo 
    En las especies de Anastrophyllum se diferencia una corteza y médula. Las células de 
la corteza son subisodiamétricas a oblongas, con pigmentación rojiza, de menor tamaño 
que las de la médula y de paredes gruesas. La médula presenta células 
subisodiamétricas a hexagonales, de paredes delgadas e hialinas. Anastrophyllum 
austroamericanum tiene una hilera de células en la corteza y es la especie con el menor 
diámetro de tallo en sección transversal; A. stellatum, A. tubulosum y A. nigrescens 
presentan dos hileras de células corticales y A. auritum y A. piligerum además de tener 
entre 2-3 hileras en la corteza, son las de mayor diámetro del tallo. 
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1.4.4 Rizoides 
    Los rizoides son unicelulares e hialinos, se distribuyen en la base de las plantas como 
en A. piligerum, A. nigrescens y A. stellatum o a lo largo del tallo como en A. auritum, A. 
austroamericanum y A. tubulosum. 
 
1.4.5 Hojas 
    Las hojas en Anastrophyllum están dispuestas en dos filas y es característica del 
género la ausencia de anfigastros y lóbulos. Las hojas son divididas, desde corto bífidas 
en A. nigrescens (1/5 la longitud de la lámina) a profundamente bífidas como en A. 
piligerum (más de 1/2 la longitud de la lámina); cóncavas en A. tubulosum, A. auritum, A. 
austroamericanum y A. piligerum a fuertemente cóncavas en A. nigrescens y A. 
stellatum; asimétricas, ovadas, ovado-cuadradas, ovado-triangulares, ovado-lanceoladas, 
anchamente ovadas o redondo-cuadradas; segmentos angosto-triangulares, largo 
triangulares o anchamente triangulares, desiguales y como en el caso de A. piligerum, el 
segmento ventral sobreponiendo al segmento dorsal; el ápice obtuso a agudo hasta 
largo-acuminado, el márgen entero y la base sin dientes o con un diente, muy rara vez 
con dos.  
 
1.4.6 Inserción de las hojas 
    La inserción de las hojas en Anastrophyllum es compleja. La observación de este 
carácter, dorsiventralmente, debe hacerse en la mitad del tallo. En las especies 
estudiadas la mitad ventral de la inserción es oblicua y la mitad dorsal subtransversal o 
transversal. En A. auritum, A. piligerum y A. nigrescens la línea de inserción dorsal es 
decurrente sobre el tallo, lo cual es característica del subgénero Anastrophyllum. 
  
1.4.7 Células de las hojas 
    Las células en Anastrophyllum tienen paredes gruesas, no porosas como en A. 
austroamericanum a fuertemente porosas en A. piligerum y A. stellatum. En la base 
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tienen células alargadas, a excepción de A. austroamericanum; en la parte media de la 
hoja, las células son subisodiamétricas a alargadas y en la parte apical, 
subisodiamétricas y porosas. En Anastrophyllum se encuentran trígonos pequeños, poco 
diferenciados como en A. austroamericanum y grandes, muy notorios como en A. 
piligerum, A. nigrescens, A. stellatum, A. auritum y A. tubulosum.  Los oleocuerpos son 
de tamaño mediano a grandes, entre 3-8 X 2-6 µm, esféricos a ovoides o más largos que 
anchos, finamente granulosos, de color gris-azuloso, en número de (1-) 2-5 (-7) por 
célula. 
 
1.4.8 Androecio y ginoecio 
    Las especies de Anastrophyllum estudiadas son dioicas, con androecios y ginoecios 
terminales sobre el tallo. Presentan innovaciones (ramificaciones nuevas a partir de la 
base del perianto), ventrales de tipo Bazzania o terminales de tipo Plagiochila. Las ramas 
anteridiales están dispuestas en forma de espiga. Las brácteas son similares a las hojas, 
fuertemente cóncavas, imbricadas, orientadas verticalmente y con 2-3(-4) anteridios por 
bráctea. Anastrophyllum stellatum presenta ramas anteridiales de hasta 10 series de 
brácteas y A. tubulosum tiene hasta 36. Las brácteas femeninas rodean el perianto, están 
organizadas en 2-3 pares, de mayor tamaño que las hojas, divididas 2-4 veces, con la 
base y segmentos dentados.  Ocasionalmente, en algunos ejemplares de A. piligerum y 
A. stellatum, se encuentra una bracteóla, en el lado ventral, connada a la base de una 
bráctea, de forma y tamaño muy variable en cada ejemplar observado. 
 
1.4.9 Perianto 
    El perianto es exerto, cilíndrico, plegado desde la base a distalmente plegado como en 
A. tubulosum, A. nigrescens y A. austroamericanum, con 3-6 quillas, dorsiventralmente 
aplanado a terete, con la boca hialina, lobada y espinoso-ciliada.   
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1.4.10 Cápsula 
    Las cápsulas son ovoides a oblongas, con dehiscencia en cuatro valvas, con 
pigmentación rojo oscura a rojo-negruzca. La pared de la cápsula tiene de 3-5 capas de 
células, con engrosamientos presentes en las paredes radiales y tangenciales de todas 
las capas de células; las células epidérmicas son subcuadradas a corto rectangulares, 
con engrosamientos nodulares sobre paredes longitudinales y transversales; las células 
internas son alargadas, con bandas anulares y semianulares; esporas ovoides, finamente 
papilosas; eláteres biespiralados. 
 
1.5  Materiales y métodos 
Se estudiaron 288 ejemplares del género Anastrophyllum, que incluyeron los ejemplares 
tipo de 3 especies y 8 ejemplares tipo correspondientes a los sinónimos.  Mediante 
análisis al microscopio de luz se estudiaron los caracteres morfo-anatómicos que han 
sido utilizados en los distintos tratamientos de especies de Anastrophyllum (Schuster, 
1969; Shill & Long, 2003); además, se incluyó información referente a los caracteres del 
esporofito tales como el número de estratos de la pared de la cápsula; forma y 
dimensiones de las células de la pared externa e interna de la cápsula, con el número de 
engrosamientos nodulares de la pared externa y el tipo de bandas, anulares o 
semianulares, de la pared interna; caracteres desconocidos para las especies de 
Anastrophyllum registradas para Colombia. El estudio se llevó a cabo en el Herbario 
Nacional Colombiano (COL) y se obtuvieron ejemplares en préstamo de los herbarios: 
Herbario del Jardín Botánico de Berlín-Dahlem (B), British Museum (BM), Herbario del 
Jardín Botánico de Ginebra (G) y Herbario de la Universidad de Manchester (MANCH).  
Se revisaron los ejemplares de Anastrophyllum depositados en el Herbario de la 
Universidad de Tolima (TOLI). Se visitó el Herbario de la Universidad Industrial de 
Santander (UIS), el Herbario del Jardín Botánico de Bucaramanga (CDMB) y el Herbario 
de Pasto (PSO), pero no se encontró ningún ejemplar del género Anastrophyllum en 
estas colecciones. Se realizaron salidas de campo con el objetivo de encontrar material 
fresco y fértil para observar oleocuerpos y caracteres del esporofito. 
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1.5.1 Tratamiento taxonómico 
La información nomenclatural se presenta de acuerdo con los parámetros de Flora 
Neotrópica (Anónimo, 1997). Para los nombres de los autores de las especies se siguió a 
Bonner (1962). La información de los sinónimos se obtuvo de Váňa (1984) y Gradsteín & 
Da Costa (2003). Los géneros se organizaron dentro de los subgéneros Anastrophyllum y 
Schizophyllum de acuerdo a lo establecido por Schuster (1969). Las descripciones se 
realizaron de acuerdo al modelo de Gradstein (1975, 1994). La terminología utilizada 
para la descripción de las especies sigue a Paton (1999), Gradstein et al. (2001) y 
Schuster (1969)  y para caracteres relacionados con el corte transversal y longitudinal de 
la cápsula se siguió a Schuster (1969) y Burghardt & Gradstein (2008).  
 
1.5.2 Medidas e ilustraciones 
El tamaño de la planta se basa en el largo total de la planta, de acuerdo a la siguiente 
escala: pequeñas, entre 0,1 – 2 cm de largo; medianas, entre 2,1 – 4 cm y grande, entre 
4,1 – 6 cm o más largas. El tipo de ramificación se basa en la propuesta por Gradstein et 
al. (2001). El largo de las hojas se midió desde la inserción basal sobre el tallo hasta el 
ápice de las mismas, el ancho se midió en el punto más ancho perpendicular a la 
longitud. El tamaño de las células se midió de acuerdo al lumen. La longitud de las 
células como la distancia más larga de la célula y el ancho se midió perpendicularmente 
a la longitud. Los oleocuerpos se observaron en 100X, en material fresco y se definió el 
tipo y forma de acuerdo a Schuster (1969). En corte transversal de la cápsula se 
observaron los engrosamientos en las células, el número de estratos y se midió el ancho 
del corte; en el corte longitudinal de la cápsula se midieron las células de la pared 
externa e interna. En las células de la pared externa se midió el número de 
engrosamientos nodulosos sobre las paredes longitudinales y transversales; en las de la 
pared interna se describió la forma de las bandas, anulares o semianulares. Todas las 
medidas representan valores mínimos y máximos. Las ilustraciones se basaron en 
fotografías de un fragmento de la planta, la hoja, las células y los cortes transversales y 
longitudinales de la cápsula. 
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1.5.3 Definición de especie 
Aquellos grupos de individuos que presentan un espectro continuo de variación fenotípica 
y se diferencian por presentar por lo menos dos caracteres distintivos  y exclusivos 
(Gradstein, 1975), como hojas ovado-oblongas y corto bífidas en A. nigrescens; hojas 
profundamente bífidas y segmentos superpuestos en A. piligerum.  Así mismo, aquellos 
taxones que presentan una combinación única de caracteres, siempre y cuando éstos 
fueran caracteres no correlacionados topográficamente entre sí, por ejemplo: tipo de 
base de las hojas, características del perianto y numero de estratos de la pared de la 
cápsula en A. auritum y A. tubulosum. 
 
1.6 Tratamiento Taxonómico 
Anastrophyllum (Spruce) Steph.  
 
Jungermannia subg. Anastrophyllum Spruce, J. Bot. British and Foreign 14:234, 1876. 
Anastrophyllum (Spruce) Steph., Hedwigia 32:140. 1893. 
Tipo: Anastrophyllum donianum (Hook.) Steph. (=Jungermannia donniana Hook. (véase 
R. M. Schuster, Rev. Bryol. Lichenol. ser. 2. 30: 58. 1961). 
 
Plantas de tamaño pequeño a grande, erectas o ascendentes con tallos bastante rígidos, 
de color pardo-rojizo, rojo o rojo oscuro, ocasionalmente verdes. Tallos simples, pocas 
veces ramificados, no inclinados a fuertemente inclinados en la parte distal; ramificación 
terminal de tipo Frullania o ventral-intercalar de tipo Bazzania;  en corte transversal, de 
forma suboval, con corteza y médula diferenciadas, las de la corteza con paredes 
gruesas y las de la médula con paredes delgadas. Hojas bífidas, cóncavas, 
canaliculadas, asimétricas, complicadas, la mitad ventral de la inserción oblicua, la mitad 
dorsal de la inserción subtransversal o transversal. Células papilosas, estrioladas, 
verruculosas; de paredes gruesas; con trígonos pequeños a conspicuos; las basales 
alargadas, mediales subcuadradas a alargadas, apicales subisodiamétricas; oleocuerpos 
granulosos, (1-)3-7 por célula. Yemas poligonales a estrelladas, gris-amarillentas, 
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distribuidas en grupos en la parte distal de las hojas. Dioicas. Androecio en espiga; 
brácteas maculinas imbricadas y fuertemente cóncavas; con 2-3(-4) anteridios por 
bráctea; pedúnculo anteridial en 2 filas. Ginoecio con brácteas más grandes que las 
hojas; brácteas femeninas bífidas a cuadrífidas, segmentos dentados. Perianto 
emergente, plegado desde la base o solamente en la parte distal, terete a ligeramente 
dorsiventralmente aplanado; boca hialina, lobada y ciliada a ciliado-dentada. Esporofito 
con seta hialina. Cápsula con paredes de 3-5 estratos; células epidérmicas con 
engrosamientos nodulosos, las internas con bandas anulares a semianulares; esporas 
esféricas y papilosas; eláteres biespiralados.  
 
Comentarios: El género Anastrophyllum presenta amplia distribución alrededor del 
mundo y se estima un total de 35–40 especies. En el catálogo de hepáticas y antoceros 
de Colombia (Uribe & Gradstein, 1998) se registraron 10 especies del género. En el 
neotrópico se establece sobre roca, suelo o turbera en ecosistemas paramunos, o en 
ocasiones como epífito en bosques montanos (Grandstein et al., 2001).  
 
Este género suele confundirse con Isotachis, especialmente en el campo, pero a 
diferencia de éste, Anastrophyllum carece de anfigastros. Difiere de Cephalozia por el 
número definido de las células de la corteza (cerca de 15 en Cephalozia, numerosas en 
Anastrophyllum) y células de las hojas con paredes no porosas en Cephalozia. Se 
distingue de Cephaloziella por la ausencia de trígonos, hojas dentadas en casi todas las 
especies de este género, a excepción de C. granatensis (Jack) Fulford, y células de las 
hojas con paredes no porosas.   
 
En las especies de Anastrophyllum estudiadas para Colombia, muy raras veces se 
encontraron anfigastros ubicados en las ramas (1-2 por rama), nunca sobre el tallo. 
Según Schuster (1969), Anastrophyllum presenta anfigastros reducidos a papilas 
mucilaginíferas. En el presente estudio se encontraron anfigastros ovado-lanceolados, de 
400-650(-960) x 240-580(-820) μm, no divididos, ápice agudo, margen entera y base sin 
dientes o rara vez con 1 diente en cada lado.   
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Clave para las especies del género Anastrophyllum presentes en Colombia. 
 
1. Plantas en la parte apical curvadas a secundas. Hojas con la base dorsal amplia y 
extendida sobre el tallo, decurrente; hojas secundas anticalmente …………….….……... 2 
1´ Plantas en la parte apical no curvadas. Hojas con la base dorsal no extendida 
ampliamente sobre el tallo, no decurrente; hojas no secundas anticalmente ……………. 4 
 
2. Hojas corto bífidas, 1/5 la longitud de la lámina. Perianto plegado distalmente. Cápsula 
en corte transversal en tres estratos……………………………................…3 A. nigrescens 
2´. Hojas divididas de 1/3-1/2 o más profundamente bífidas. Perianto plegado desde la 
base. Cápsula en corte transversal de 4-5 estratos…..…………………………………..…. 3 
 
3. Hojas profundamente bífidas; más de 1/2 la longitud de la lámina; uno de los 
segmentos con el seno sobrepuesto sobre el otro, base antical sin 
dientes...........................................................................................................4 A. piligerum  
3´ Hojas bífidas entre 1/4-1/2 la longitud de la lámina; ninguno de los segmentos 
sobrepuesto, base antical con un diente, rara vez dos…..…….………..….…. 1 A. auritum 
 
4.  Plantas con tallos postrados. Tallo en corte transversal escasamente diferenciado en 
corteza y médula; células corticales dispuestas en una hilera. Trígonos 
inconspicuos………………………………………………..………… 2 A. austroamericanum 
4´. Plantas con tallos subascendentes a ascendentes. Tallo en corte transversal 
claramente diferenciado en corteza y médula; células corticales dispuestas en dos 
hileras. Trígonos nodulosos. ……………………………………………….…..………………. 5 
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5. Hojas ovado-triangulares, más largas que anchas, 1.3–1.4:1, asimétricas, 
complicadas, segmentos angostos. Yemas presentes, estrelladas, dispuestas en la parte 
distal de la hoja. Perianto plegado desde la base y no curvado……………..5 A. stellatum 
5´. Hojas ovado-oblongas, ovado-redondeadas o subcuadradas, ± tan largas como 
anchas, 1.1–1.2:1, algo simétricas, segmentos anchos. Yemas ausentes. Perianto 
plegado distalmente y curvado……...............................................…..…… 6 A. tubulosum  
 
1. A. auritum (Lehm.) Steph. Sp. Hep. 2: 120. 1901. Tipo: Sur África, Montes Tabla, 
Ecklon s.n.                      Figs. 1, 3 
 
    Jungermannia aurita Lehm. Linnaea 4: 368. 1829. Tipo: Sur África, Montes Tabla, 
Ecklon s.n.  
    Marsupella aurita (Lehm.) Sim  Trans. Roy. Soc. South Africa 15: 112. 1926. 
    Nardia aurita (Lehm.) Trevis.  Mem. Reale Ist. Lombardo Sci., Ser. 3, Cl. Sci. 
Mat. 4: 401. 1877. 
    Sarcocyphos auritus (Lehm.) Nees   Syn. Hepat.: 9. 1844. 
    Anastrophyllum appendiculatum N. Kitag. J. Hattori Bot. Lab. 33: 210. 1970. Tipo: 
Sabah, Mt. Kinabalu, 3700-4050 m, M.M. 2912.  
    A. calcaratum Steph. Wiss. Erg. Deut. Zentr.- Afr. Exped., Bot. 2: 113. 1910. Tipo: 
Ninagongo, volcán Gebiet, ca. 3400m, Mildbraed 2008.  
    A. capillaceum Steph. Arq. Mus. Nac. Rio de Janeiro 13: 110. 1903   Tipo: Brasil, 
Sierra de Itatiaya, 2200 m, s.c. 
    A. crebifolium (Taylor & Hook. f.) Steph. Hedwigia 32:140. 1893. Tipo: Tierra de Fuego, 
Cabo de Hornos, s.c. (G!, BM!, MANCH!). 
    Jungermannia crebrifolia Taylor & Hook. f. London J. Bot. 3: 467. 1844. Tipo: Tierra de 
Fuego, Cabo de Hornos, s.c. (G!, BM!, MANCH!). 
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    A. gambaragarae Gola Ann. Bot. (Rome) 6: 274. 1907. Tipo: Bujongolo, Mt. Ruwenzori, 
ca. 3800 m, s.c.  
    A. glaziovii Steph. Sp. Hepat. 2: 121. 1901. Tipo: Brasilia, Glaziou 4534 (lectótipo, G!; 
isolectótipo, G!). 
    A. grossitextum Steph. Wiss. Erg. Deut. Zentr.- Afr. Exped., Bot. 2: 114. 1910. Tipo: 
Ruwenzori, Valle de Bugatu, 3300 m, Mildbraed 2621. 
    A. hians Steph. Biblioth. Bot. 87 (2): 186. 1916. Tipo: Bolivia, Corani, 2600 m, Herzog 
5077 (G!). 
    A. hintzeanum Steph. Sp. Hepat. 6: 106. 1917. Tipo: África, Camerún, Hintz s.n.  
    A. leptodictyon Herzog Hedwigia 74: 86. 1934. Tipo: Colombia, Tequendama, 2200 – 
2400 m, 1929, C. Troll 2124 (holótipo, B!), syn. nov. 
    A. leucocephalum (Taylor) Steph. Hedwigia 32: 140.1893. Tipo: Ecuador, Cayambe, 
Jameson s.n., 1827. (G!, BM!). 
    Jungermannia leucocephala Taylor ex Lehm.  Nov. Stirp. Pug. 8: 8. 1844. Tipo: 
Ecuador, Cayambe, Jameson s.n., 1827. (G!, BM!). 
    A. leucostomum (Taylor) Steph. Hedwigia 32: 140.1893. Tipo: Perú, Jameson s.n. (G!, 
BM!). 
    Jungermannia leucostoma Taylor London J. Bot. 5: 272. 1846. Tipo: Perú, Jameson 
s.n. (G!, BM!). 
    A. leucostomum var. capillaceum Schiffn. Österr. Akad. Wiss., Math.- Naturwiss. Kl. 
Denkschr. 111: 42. 1964. Tipo: Brasil, Schffn 437, Hb. W. 
    A. semifissum Steph.  Kongl. Svenska Vetenskapsakad. Handl. 46 (9): 21. 1911. Tipo: 
Patagonia, Canal Gajardo, s.c.  
    Sphenolobus savioi Gola Mem. Reale Accad. Sci. Torino (ser. 2) 65 (1): 4. 1914. Tipo: 
Kenia, en montes Kinangop, s.c. 
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    Plantas pequeñas a grandes, de 1,5–6 cm de largo x 0,6–1,2 mm de ancho, pardo-
rojizas, rojas o rojo oscuras. Tallos subascendentes a ascendentes, poco ramificados; 
ramificación terminal de tipo Frullania; diámetro del tallo de 152-232 x 104-144 μm; 
células corticales dispuestas en 2 a 3 hileras, subisodiamétricas, de 4-8(-10) x 4-6(-10) 
μm, paredes gruesas, lisas, pardo-oscuras; las de la médula subisodiamétricas, de 12-22 
x 8-16 μm, paredes delgadas, lisas e hialinas. Hojas asimétricas, cóncavas, ovadas, 
anchamente ovadas hasta ovado-lanceoladas, de (560-)600-1100(-1400) X (440-)480-
980(-1060) μm, bífidas entre 1/4-1/2 la longitud de la lámina; seno en forma V ó U; ápice 
agudo a largo acuminado, que termina en 1 a 6 células, margen entero, base del 
segmento dorsal decurrente, con 0-1 diente, inserción ventral oblicua, inserción dorsal 
transversal. Hoja que subtiende a la rama ovado-lanceolada, de 460-500 x 320-420 μm, 
asimétrica, no dividida, ápice agudo a acuminado, uniseriado con 1-3 células, margen 
entero, base decurrente con 1 diente. Células de paredes gruesas, papilosas, porosas, 
con trígonos grandes y confluentes; las basales alargadas, de (12-)18-30(-40) X (6-)8-
10(-18) μm; mediales alargadas, de (12-)18-24 X 8-12 μm; apicales subisodiamétricas, de 
6-12(-18) X 6-10(-14) μm; oleocuerpos esféricos a ovales, granulosos, 2 a 5 por célula de 
4-5 x 3-4 μm. Rizoides distribuidos desde la base hasta cerca al ápice de la planta, 
hialinos. Dioicas. Androecio no visto. Ginoecio con brácteas más grandes que las 
hojas; brácteas femeninas subcuadradas a anchamente ovadas, de 1,2-1,6 X 1-1,3 mm, 
asimétricas, bífidas, trífidas o cuadrífidas, dispuestas en 2 pares, ápice con un acumen 
uniseriado de 1-8 células, bases y segmentos con dientes. Perianto cilíndrico, de 2,5-4,2 
X 0,7-1,3 mm, con 4-6 quillas, plegado desde la base, boca hialina, lobada y espinoso-
ciliada.  Seta de 1,2 a 1,8 cm de largo, hialina. Cápsula ovoide, rojo oscura; pared de la 
cápsula de 36 μm de ancho, de 4-5 capas de células, engrosamientos presentes en las 
paredes radiales y tangenciales de todas las capas de células; células epidérmicas 
subcuadradas a corto rectangulares, de (10-)26-40 X 16-24(-34) μm con 3-5(-6) 
engrosamientos nodulares sobre paredes longitudinales y 2-3 engrosamientos nodulares 
en paredes transversales; células internas, alargadas, de 84-104 X 10-24(-30) μm, con 
11-14 bandas semianulares por célula; esporas de 14-16 μm, finamente papilosas; 
eláteres biespiralados.     
 
    Diferenciación. Es una especie muy variable, los rangos en la morfología son muy 
amplios, las plantas se encuentran desde pequeñas a grandes; las hojas son ovadas, 
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anchamente ovadas o ovado-lanceoladas, con ápices agudos a largo acuminados y 
bases sin dientes o con un diente. Se diferencia de otras especies por la forma de las 
hojas y el grado de bifidez y se distingue de Anastrophyllum tubulosum, por la base 
antical decurrente sobre el tallo, el perianto plegado desde la base y el número de 
estratos de la cápsula, 4-5 en A. auritum. 
 
    Comentarios. Presenta un amplio rango de distribución geográfica y es la especie 
más común del género. Esta especie pertenece al subgénero Anastrophyllum. 
Actualmente son sinónimos de A. auritum: A. leptodictyon, designado en este trabajo y A. 
crebifolium designado por Gradstein & Da Costa (2003), las cuales se registraron como 
especies en el catálogo de las hepáticas de Colombia de Uribe & Gradstein (1998).  
 
    Distribución geográfica. Pantropical. Crece en elevadas altitudes en Borneo, Nueva 
Guinea y África.  En América tropical, probablemente ocupa un área de distribución 
continua a lo largo de las cordilleras desde México hasta Tierra del Fuego con una 
presencia disyunta en las montañas del oriente de Brasil (Váňa, 1984). En Colombia se 
distribuye en la franja andina y alto andina de las tres cordilleras, desde los bosques 
andinos hasta el superpáramo, entre 2130–4540 m. 
 
    Hábitat. Crece sobre suelo, corteza y ramas de arbustos y árboles, afloramientos 
rocosos y materia orgánica en descomposición. Se encuentra cubriendo grandes 
extensiones en muchos de los sustratos anteriormente mencionados, principalmente en 
el suelo, donde crece sola, cerca de otros briófitos y líquenes como Pleurozium 
schreberii, Sphagnum spp., Stephaniella sp., Plagiochila sp., Alectoria sp., Parmelia spp., 
Thamnolia sp., Cladonia spp., Dyctinonema sp., Siphula sp. y Luzula sp. o formando 
asociaciones con Anastrophyllum tubulosum, Anastrophyllum nigrescens, Breutelia sp., 
Campylopus sp., Lepidozia macrocolea, Adelanthus lindenbergianus, Riccardia sp., 
especies de Sphagnum y Herbertus subdentatus. 
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    Material examinado: COLOMBIA. Arauca: Sierra Nevada del Cocuy, cabeceras de la 
quebrada El Playón, Patio Bolos, Hoya San José, 2 km al ENE del Alto Cusirí, 
superpáramo, 4285 m, 10 mar 1973, A.M. Cleef 9043 (COL). Sierra Nevada del Cocuy, 
cabeceras de la quebrada El Playón, Patio Bolos, Morrenas pequeñas 2 km al ENE del 
Boquerón de Cusirí, 4250 m, 12 mar 1973, A.M. Cleef 9097 (COL, B). Sierra Nevada del 
Cocuy, cabeceras de la quebrada El Playón, Patio Bolos, 2.5 km al S del Alto La Plaza, 
4360 m, 9 mar 1973, A.M. Cleef 9003 (COL). Sierra Nevada del Cocuy, cabeceras de la 
quebrada El Playón, Patio Bolos, 2.5 km al S del Alto La Plaza, superpáramo, 4350 m, 9 
mar 1973, A.M. Cleef 8962 (COL). Sierra Nevada del Cocuy, cabeceras de la quebrada 
El Playón, Patio Bolos, límite superpáramo y páramo propiamente dicho 2 km al ENE del 
Alto Cusirí, 4250 m, 7 mar 1973, A.M. Cleef 8894 (COL).  Sierra Nevada del Cocuy, 
quebrada El Playón, Plan de San José, 3625 m, 9 jun 1973, A.M. Cleef 10065 a (COL). 
Sierra Nevada del Cocuy, quebrada El Playón, Hoya San Luis, 1.5 km al NNE de la finca 
El Playón, subpáramo, 3540 m, 13 mar 1973, A.M.Cleef 9144 (COL). Boyacá: Mun. 
Duitama, Páramo de La Rusia, 3500 m, 26 oct 1988, R.M. Schuster 88-1149 (COL). Mun. 
Duitama, Páramo de La Rusia, 3500 m, 26 oct 1988, R.M. Schuster 88-1146 A (COL). 
Mun. Duitama, vereda El Carmen, 3500 m, 14 may 1982, J. Aguirre C. 2836 (COL). Mun. 
Belén, Páramos al NW de Belén, cabeceras Quebrada Minas, aprox. 600 m al N de la 
Laguna El Alcohol, 3915 m, 27 feb 1972, A.M. Cleef 1931 (COL). Mun. Belén, Páramos al 
NW de Belén, cabeceras Quebrada Minas, filo divisorio entre las Hoyas de Clla Larga y la 
Laguna El Alcohol, 3950 m, 1 mar 1972, A.M. Cleef 2075 (COL). Mun. Belén, Páramos al 
NW de Belén, cabeceras Quebrada Minas, Hoya Laguna El Alcohol, vertiente seco cerca 
de la orilla N, 3825 m, 26 feb 1972, A.M. Cleef 1878 b (COL).  Mun. Belén, Páramos al 
NW de Belén, cabeceras Quebrada Minas, filo divisorio entre la Laguna El Alcohol y la 
Laguna Negra, 4080 m, 27 feb 1972, A.M. Cleef 1943 (COL). Mun. Belén, Páramos al 
NW de Belén, cabeceras Quebrada Laguna Grande, 2 km al E de la Laguna Grande, 
3830 m, 6 may 1973, A.M. Cleef 9779 (COL).  Mun. Guicán, Nevado del Cocuy, filo este 
sobre la laguna La Pintada, 4300-4700 m, 8 jun 1959, H. Bischler 2840 (COL). Mun. 
Guicán, Nevado del Cocuy, Las Playitas, 3950 m, 8 jun 1959, H. Bischler 2848 (COL). 
Mun. Tutasa, Macizo alto N de Belén, Cerro Pan de Azúcar y vecindades, límite 
superpáramo y páramo propiamente dicho, Pico del Cerro, 4270 m, 7 may 1973, A.M. 
Cleef 9805 (COL).  Mun. Villa de Leyva, Santuario de Flora y Fauna Iguaque, Sector El 
Carrizal, 2700-2800 m, 9 jun 2001, J. Uribe et al. 3684 (COL). Carretera Sogamoso-
Pajarito, cabeceras rio Cusiana, subpáramo cerca de Cañas, 13 km al NW de Vado 
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Hondo, 3100 m, 9 abr 1973, A.M. Cleef 9547 (COL). Páramo de Chita, región de Piedras 
Negras (carretera Socha-Sácama), 3500 m, 12 jul 1967, T.v.d. Hammen  R. Jaramillo 
2350 (COL). Páramo de Guantiva, a la derecha de la carretera Sativanorte-Onzaga, 
quebrada Sietecueral, bosque alto-andino, 3380 m, 26 nov 1967, T.V.d.Hammen & R. 
Jaramillo 1799 (COL). Páramo de Chita, cabeceras del rio Casanare, Hoya Laguna 
Chorros Blancos, 2 km al NE del Peñón Debisques, 3340 m, 24 may 1973, A.M. Cleef 
9943 (COL). Páramo de Pisva, carretera Socha-La Punta km 72, Páramo cerca del 
campamento M.O.P. El Cadillal, 3440 m, 9 jun 1972, A.M. Cleef 4260 (COL). Páramo de 
Pisva, carretera Socha-La Punta km 69, entre EL Cardón y EL Cadillal, 3560 m, 17 jun 
1972, A.M. Cleef 4657 (COL). Páramo de Pisva, Alto de Granados, 5 km al E de Los 
Pinos, 3735 m, 15 jun 1972, A.M. Cleef 4597 (COL). Páramo de Pisva, carretera Socha-
La Punta km 72, Páramo cerca del campamento M.O.P. El Cadillal, 3440 m, 9 jun 1972, 
A.M. Cleef 4258 (COL). Páramo de Pisva, carretera Socha-La Punta km 70, 1,5 km al W 
de El Cadillal, subpáramo, 3530 m, 16 jun 1972, A.M. Cleef 4626 (COL, B). Páramo de 
Pisva, carretera Socha-La Punta km 61, 3620 m, 14 jun 1972, A. M. Cleef 4509 a (COL). 
Páramo de Pisva, carretera Socha-La Punta km 61.5, 6 km al E de Los Pinos, Alto de 
Granados, 3620 m, 14 jun 1972, A.M. Cleef 4495 (COL). Páramo de Pisva, carretera 
Socha-La Punta km 61.5, 6 km al E de Los Pinos, Alto de Granados, 3615 m, 12 jun 
1972, A.M. Cleef 4442 (COL). Páramo de Pisva, carretera Socha-La Punta km 61.5, 6 km 
al E de Los Pinos, Alto de Granados, 3600 m, 10 jun 1972, A.M. Cleef 4360 (COL). 
Páramo de Pisva, carretera Socha-La Punta km 61.5, 6 km al E de Los Pinos Alto de 
Granados, 3590 m, 11 jun 1972, A.M. Cleef 4421 (COL). Páramo de Pisva, Alto de 
Granados, 5 km al E de Los Pinos, 3735 m, 15 jun 1972, A.M. Cleef 4604 b (COL). Sierra 
Nevada del Cocuy, Boquerón del Cusirí, límite superpáramo y páramo propiamente 
dicho, vertiente seca, 4320 m, 5 mar 1973, A.M. Cleef 8801 a (COL). Sierra Nevada del 
Cocuy, Boquerón del Cusirí, límite superpáramo y páramo propiamente dicho, vertiente 
seca, 4320 m, 5 mar 1973, A.M. Cleef 8798 (COL). Sierra Nevada del Cocuy, páramo 
Cóncavo, superpáramo en el límite con el páramo, 3,5 km al NNW del morro Púlpito del 
Diablo, cabeceras de vallecitos entre morrenas, 4335 m, 26 feb 1973, A.M. Cleef 8543 a 
(COL).  Sierra Nevada del Cocuy, páramo Cóncavo, Cuchilla Puentepiedra casi 2 km al 
NE de la Laguna Pintada, vertiente arenoso y pedregoso, 4510 m, 30 sep 1972, A.M. 
Cleef 5696 (COL). Sierra Nevada del Cocuy, páramo Cóncavo, superpáramo en el límite 
con el páramo propiamente dicho, 3.5 km al NNW del morro Púlpito del Diablo, 
Cabeceras de vallecitos entre morrenas, 4335 m, 26 feb 1973, A.M. Cleef 8542 (COL). 
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Sierra Nevada del Cocuy, Alto Valle Lagunillas, quebrada La Bocatoma, 4200 m, 28 sep 
1972, P.A. Florschütz 4068 (COL). Sierra Nevada del Cocuy, Alto Valle Lagunillas 
alrededores de la Laguna Pintada, 3950 m, 25 sep 1972, P.A. Florschütz 3969 (COL). 
Sierra Nevada del Cocuy, Páramo Cóncavo, Cuchilla Puente Piedra, casi 2 km al NE de 
la Laguna Pintada, 4510 m, 30 sep 1972, A.M. Cleef 5677 a (COL). Nevado del Cocuy, 
Ritacuba, cerca de Guicán, Laguna de San Pablino y El Playón, 3550-3800 m, 6 jul 1959, 
H. Bischler 2724 (COL). Peña Arnical, N de Vado Hondo, 3555 m, 7 abr 1973, A.M. Cleef 
9471 (COL). Caldas: Mun. Manizales, bajando desde El Refugio hacia la Laguna del 
Otún, 4300 m, 14 sep 1984, E. Linares et al. 1450 (COL). Mun. Manizales, bajando desde 
El Refugio hacia la Laguna del Otún, 4300 m, 14 sep 1984, E. Linares et al. 1436 (COL). 
Nevado del Ruiz, superpáramo, arenales 3 km al SW del Refugio, cabeceras Quebradas 
Las Nereidas, 4400 m, 18 mar 1972, A.M. Cleef & H´t Hart 2474 (COL). Nevado del Ruiz, 
superpáramo, arenales del Ruiz, 2.5 km al N del cono volcánico de la Olleta, 4350 m, 14 
oct 1972, A.M. Cleef & P.A. Florschütz 5974 a (COL). Nevado del Ruiz, superpáramo, 
4300 m, 19 mar 1972, A.M. Cleef & H´t Hart 2549 c (COL). Nevado del Ruiz, 
superpáramo, arenales del flanco NW, 3 km al NW del Refugio, 4300 m, 19 mar 1972, 
A.M. Cleef & H´t Hart 2535 (COL). Nevado del Ruiz, superpáramo, arenales a 3 km al 
SW del Refugio, cabeceras quebradas Las Nereidas, 4400 m, 18 mar 1972, A.M. Cleef & 
H´t Hart 2448 (COL). Casanare: carretera Socha-Samacá (pasando Páramo de Pisba), 
3000 - 3250 m, 15 ago 1982, J. Aguirre et al. 2868, 2869, 2909 a  (COL).  Cauca: Volcán 
Puracé, Laguna de San Rafael y alrededores, 3300 m, 6 ene 1972, A.M. Cleef & A. 
Fernandez-P. 589 a (COL).  Chocó: Pico “Belisario”, Macizo del Tatamá propiamente 
dicho, páramo, 4100 m, J. Aguirre & A.M. Cleef 4542 (COL). Cundinamarca: Mun. 
Bogotá, Páramo de Sumapaz, alrededores de la Laguna de Chisacá, 3400 m, ago 1980, 
J. Aguirre C. 1849 (COL). Mun. Choachí, Páramo de Cruz Verde, 3200 m, 19 feb 1986, J. 
Aguirre & O. Rangel 6585 (COL). Mun. Fómeque, PNN Chingaza, 3450 m, 23 sep 1982, 
E. Santana & S.R. Gradstein 211 (COL). Mun. Fómeque, PNN Chingaza, 3200 m, 7 sep 
1982, E. Santana 148 (COL). Mun. Fómeque, PNN Chingaza, 3450 m, 23 sep 1982, E. 
Santana & R. Gradstein 196 (COL). Mun. Fómeque, alrededores del campamento 
“Chuza”, 18 mar 1982, J. Aguirre 2677 (COL).  Mun. Guasca, alrededores del Páramo de 
Guasca, ago 1980, J. Aguirre 1866 (COL). Mun. Guasca, Páramo de Guasca, Cuchilla de 
Peña Negra, valle del Chuscal, 3000 m, 6 sep 1984, J. Aguirre et al. 4759 (COL). Mun. 
Pasca, alrededores de la Laguna de Chisacá, ago 1980, J. Aguirre 1835 (COL). Mun. 
Usme, Páramo de Chisacá, 3800-3960 m, 30 nov 1979, Henry Y. Bernal 257 (COL). 
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Páramo de Chisacá, alrededores de la Laguna Grande, 3700 m, 6 ago 1980, S.R. 
Gradstein & J. Aguirre C. 3639 (COL). Mun. Usme, Páramo de Sumapaz (región de 
Sumapaz), Laguna de Chisacá, 3600 m, 23 mar 1982, J. Aguirre 2724 (COL). Mun. 
Usme, Páramo de Sumapaz (región de Sumapaz), Laguna de Chisacá, 3660 m, 23 mar 
1982, J. Aguirre 2727 (COL). Mun. Usme, Sumapaz, Chisacá, alrededores de la Laguna 
Negra, 3800 m, 20 feb 1986, J. Aguirre & O. Rangel 6613 (COL). Mun. Subachoque, 
Cuchilla El Tablazo, 3440 m, 6 may 1983, E. Linares & G. Bulla 754 (COL). Mun. 
Chipaque, carretera Bogotá-Chipaque, aprox. 10 km antes de Chipaque, 3100 m, 23 sep 
1984, E. Linares et al. 1468 (COL).  Páramo de Chisacá, Santa Rosa: Bodegas de 
Sumapaz, ladera oriental del valle del Río Colorados (o Santa Rosita), 3460 m, 20 ago 
1976, T. v. d. Hammen & R. Jaramillo-M. 4330 (COL). Páramo de Chisacá, Santa Rosa: 
Bodegas de Sumapaz, ladera oriental del valle del Río Colorados (o Santa Rosita), 3460 
m, 20 ago 1976, T. v. d. Hammen & R. Jaramillo-M. 4333 (COL). Páramo de Chisacá, 
Santa Rosa: Bodegas de Sumapaz, ladera oriental del valle del Río Colorados (o Santa 
Rosita), 3460 m, 20 ago 1976, T. v. d. Hammen & R. Jaramillo-M. 4386 (COL). Páramo 
de Sumapaz, pantano de Andabobos, 3800 m, 12 feb 1972, A.M. Cleef 1683 (COL). 
Páramo de Sumapaz, páramo propiamente dicho, vertiente W, al SW del campamento El 
Nevado, 3550 m, 31 ene 1972, A.M. Cleef 1456 (COL). Páramo de Sumapaz, pantano de 
Andabobos, 3800 m, 12 feb 1972, A.M. Cleef 1672 (COL). Páramo de Cruz Verde, Alto 
de la Viga, flanco E, páramo seco, 3620 m, 11 abr 1972, A.M. Cleef 2798 (COL). Páramo 
de Cruz Verde, Turbera al N de la Laguna El Verjón, 3455 m, 27 abr 1972, A.M. Cleef 
3222 a (COL). Páramo de Chingaza, 3770 m, 9 feb 1980, M. Kuc 58 (COL). Páramo de 
Palacio, 2 km al S de la mina de cal, 3700 m, 19 sep 1972, P.A. Florschütz 3878 (COL). 
Páramo de Palacio, lagunas de Buitrago y alrededores, 3600 m, 16 dic 1971, A.M. Cleef 
309 (COL). Páramo de Palacio, Lagunas de Buitrago y alrededores, 3555 m, 27 abr 
1973, A.M. Cleef 9600 e (COL). Páramo de Palacio, cabeceras rio Chuza, 3700 m, 19 
sep 1972, P.A. Florschütz 3892 (COL). Páramo de Palacio, km 17 de la carretera, 
vertiente pendiente seco, 3540 m, 10 may 1972, A.M. Cleef 3862 (COL), Páramo de 
Palacio, aprox. 500 m al NW de la mina de cal, 3530 m, 13 may 1972, A.M. Cleef 3782 
(COL). Páramo de Palacio, vertiente W, 3500 m, 15 mar 1972, A. M. Cleef & H´t Hart 
2360 B (COL). Páramo de Palacio, aprox. 600 m al NW de la mina de cal, 3520 m, 13 
may 1972, A. M. Cleef 3744, 3745, 3757 a (COL). Páramo de Palacio, filo al sur de las 
Lagunas de Siecha, 3800 m, 23 ago 1972, A.M. Cleef 5231 (COL). Páramo de Palacio, 1 
km SE de la mina de cal, 3600 m, 19 sep 1972, P.A. Florschütz 3862 (COL). Páramo de 
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Guasca, vertiente W, 3350 m, 3 may 1972, A.M. Cleef 3448 (COL). Páramo de Sumapaz, 
Cuchilla La Rabona entre Andabobos y las cabeceras del río San Juan, 4020 m, 11 feb 
1972, A.M. Cleef 1610 b (COL). Páramo de Sumapaz, Chisacá, Laguna Negra, orilla sur, 
3860 m, 11 dic 1971, A.M. Cleef 205 (COL). Páramo de Sumapaz, Andabobos, 3800 m, 
16 ene 1972, A.M. Cleef 776 (COL, B). Páramo entre Cogua y San Cayetano, laguna 
Verde y alrededores, páramo seco 700 m al WNW de la Laguna, 3650 m, 14 nov 1972, 
A.M. Cleef 6372 a (COL). Páramo entre Cogua y San Cayetano, Laguna Verde y 
alrededores, turbera 800 m al NW de la Laguna, 3655 m, 11 nov 1972, A.M. Cleef 6210 
(COL). Páramo entre Cogua y San Cayetano, Laguna Verde y alrededores, turbera 800 
m al NW de la Laguna, 3655 m, 11 nov 1972, A.M. Cleef 6209 (COL). Represa del Neusa 
y alrededores, Orilla NW, páramo cerca de la torre de Telecom, 3605 m, 26 may 1974, 
A.M. Cleef 4149 (COL). Alto de San Miguel, vertiente W, bajando hacia Fusagasugá, 
2380 m, 13 ene 1972, A.M. Cleef 746 (COL). Alto de San Miguel, vertiente W, bajando 
hacia Fusagasugá, 2380 m, 13 ene 1972, A.M. Cleef 736 (COL). Represa del Neusa y 
alrededores, Orilla NW, páramo cerca de la torre de Telecom, 3605 m, 26 may 1974, 
A.M. Cleef 4150 (COL, B). Represa del Neusa y alrededores, Orilla NW, páramo cerca de 
la torre de Telecom, 3605 m, 26 may 1972, A.M. Cleef & R. Jaramillo 4149 (COL). Mun. 
Usme, Parque Nacional Natural Sumapaz, Pantano de Andabobos, 3770 m, 11 dic 2010, 
W.R. Alvaro Alba 1237 (COL). Magdalena: Mun. San Lorenzo, Sierra Nevada de Santa 
Marta, 2000 m, 16 ene 1967, S. Winkler C 382 a (COL). Mun. San Lorenzo, Sierra 
Nevada de Santa Marta, 2000 m, 16 ene 1967, S. Winkler C 382 (COL). Mun. San 
Lorenzo, Sierra Nevada de Santa Marta, 2160 m, 12 ene 1967, S. Winkler C 357 
(COL).Parque Nacional de la Sierra Nevada de Santa Marta, vertiente oriental del río 
Buritaca, 3500 m, 7 ago 1977, D. Griffin III et al. 902 (COL). Sierra Nevada de Santa 
Marta, transecto del Alto Buritaca, 3500 m 15 ago 1977, O. Rangel et al. 902 (COL). 
Meta: Macizo de Sumapaz, Laguna La Guitarra (lado nor-oeste), 3420 m, 5 jul 1981, J. 
Aguirre 2182 (COL). Macizo de Sumapaz, Laguna La Guitarra (lado nor-oeste), 3420 m, 
5 jul 1981, J. Aguirre 2185 (COL). Páramo de Sumapaz, Cordillera Oriental, Quebrada El 
Buque, lado sur, 3300 m, 8 jul 1981, G.v. Reenen 2728 (COL). Páramo de Sumapaz, 
Cordillera Oriental, Cerro Nevado, 4100 m, 6 jul 1981, G.v. Reenen & E. Hoekstra 2657 
(COL). Páramo de Sumapaz, Cordillera Oriental, Cerro Nevado, cabeceras de la 
Quebrada El Buque, 3500 m, 7 jul 1981, G.v. Reenen 2698 (COL). Páramo de Sumapaz, 
Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo, 4100 m, 31 ene 1972, A.M. Cleef 1465 a 
(COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo del lado NE, 
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4100 m, 16 ene 1973, A.M. Cleef 7949 c (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del 
Sumapaz, superpáramo del lado NE, vertiente húmeda, 4130 m, 16 ene 1973, A.M. Cleef 
7922 d (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo del lado 
W cerca del límite con el páramo propiamente dicho, 4070 m, 20 ene 1973, A.M. Cleef 
8143 (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo, Pico del 
Nevado, vertiente W, 4230 m, 30 ene 1972, A.M. Cleef 1413 (COL). Páramo de 
Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo del lado NW, 4100 m, 16 ene 1973, 
A.M. Cleef 7979 (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo 
del lado NE, 4100 m, 16 ene 1973, A.M. Cleef 7953 (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro 
Nevado del Sumapaz, superpáramo del lado W, 4200 m, 19 ene 1973, A.M. Cleef 8077 
(COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo, 4100 m, 31 ene 
1972, A.M. Cleef 1565 a (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, 
superpáramo, vertiente NW, 4050 m, 30 ene 1972, A.M. Cleef 1414 a (COL). Páramo de 
Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo, pico del Nevado, 4300 m, 30 ene 
1972, A.M. Cleef 1403 (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, 
superpáramo, pico del Nevado, lado NE, 4250m, 11 ene 1973, A. M. Cleef 7654 a (COL). 
Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, vertiente W, 3615 m, 29 ene 1972, 
A.M. Cleef 1243 (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo, 
vertiente W, 4250 m, 30 ene 1972, A.M. Cleef 1407 (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro 
Nevado del Sumapaz, superpáramo, vertiente W, 4250 m, 30 ene 1972, S.R. Gradstein 
1974 (COL). Páramo de Sumapaz, Cordillera Oriental, Cerro Nevado, Boquerón de 
Palacio, 3900 m, 5 ago 1981, G. v. Reenen  E. Hoekstra 2594 (COL). Páramo de 
Sumapaz, Hoya de la Quebrada Sitiales, 3550 m, 26 ene 1972, A.M. Cleef 1079 (COL). 
Páramo de Sumapaz, Hoya El Nevado, Laguna La Guitarra y alrededores, 3460 m, 21 
ene 1972, A.M. Cleef 805, 815 (COL). Quindio: Mun. Salento, vereda Navarco Alto, 
estación piscícola, camino a la línea, 2960-3000 m, 4 nov 1991, J. Uribe & A. Bonilla 
2175  (COL). Risaralda: Mun. Santa Rosa de Cabal, camino real entre termales de Santa 
Rosa y hacienda La Sierra, 3670 m, 10 mar 1986, J. Wolf 798 (COL). Mun. Santa Rosa, 
alrededores de la Finca La Sierra, 3725 m, 21 jul 1980, J. Aguirre & S.R. Gradstein 1294 
(COL). Mun. Santa Rosa, finca La Sierra, 3700 m, 16 sep 1984, J. Aguirre et al. 4898. 
(COL). Mun. Pereira, volcán de Santa Rosa, vertiente oriental, 4550 m, 20 ene 1980, G.v. 
Reenen 711 (COL). Mun. Pereira, Nevado de Santa Isabel, vertiente WNW, d4540 m, 17 
ene 1980, G. v. Reenen 580 (COL). Volcán de Santa Rosa, Vertiente W, 4130 m, 5 ago 
1986, J. Wolf 1168 (COL). Mun. Santa Rosa, alrededores de la finca La Sierra, 3720 m, 
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23 jul 1980, J. Aguirre 1411 (COL).  Santander: Mun. Charalá, Corregimiento Virolín, 
Vereda El Volcán, 2130 m, 27 oct 1988, G.G. Hässel de Menéndez 5851 (COL). Páramo 
de Almorzadero, 3880 m, 17-18-19 nov 1978, J. Aguirre 1045 (COL).  Páramo de 
Almorzadero, 3940 m, 17-18-19 nov 1978, J. Aguirre 1025 (COL). Tolima: Mun. Ibagué, 
Corregimiento de Juntas, Finca el Silencio a la Finca el Rancho, 2600 m, 17 jul 2004, L.V. 
Campos 168 (COL). Mun. Ibagué, Corregimiento de Juntas, 3400 m, 28 dic 1983, H. 
Esquivel 312 (COL). Mun. Ibagué, Corregimiento de Juntas, finca Termales El Rancho, 
2600 m, 17 mar 2005, L.V. Campos 210 (COL). Mun. Ibagué, Corregimiento de Juntas, 
finca Termales El Rancho, 2600 m, 17 mar 2005, L.V. Campos 208 (COL). Mun. Ibagué, 
Corregimiento de Juntas, finca Termales El Rancho, 2600 m, 17 mar 2005, L.V. Campos 
209 (COL). Mun. Santa Isabel, hacienda o finca EL Ochoral, a lo largo de la quebrada 
Las Domas, 2970 m, 28 jul 1980, J. Aguirre 1553 (COL). Mun, Santa Isabel, cabeceras 
de la Quebrada África (afluente del río Totarito), 4315 m, 7 feb 1980, G. van Reenen 
1149 (COL). Mun. Santa Isabel, hacienda o finca El Ochoral, a lo largo de la quebrada 
Las Lomas, 2950 m, 28 jul 1980, J. Aguirre 1524 (COL). Nevado del Tolima, vertiente sur 
del volcán, en el camino de El Rancho al sitio La Cueva, 3350 m, 12 ago 1975, Tomas 
van der Hammen & Roberto Jaramillo M. 3315 (COL). COSTA RICA. San José: Parque 
Nacional Chirripé, Cerro Chirripó, 3815 m, 22 mar 1983, A. Chaverri et al. 1123 (B).  
Cordillera de Talamanca, Buena Vista, 3460 m, 9 mar 1971, H. Ruhbier 341 (B). 
VENEZUELA. Mérida: Sierra Nevada, Teleférico, Loma Redonda, camino hacia Los 
Nevados, 4070 m, 29 jun 1972, A.M. Cleef & Otto Huber 4793 (COL). ECUADOR.  Loja: 
carretera Loja-Saraguro, km 6 al N de Saraguro, 2900-2970 m, 3 oct 2003, H. Kürschner 
& G. Parolly 03-334 (B). Zamora-Chinchipe: Cordillera oriental, cordillera Numbala entre 
Loja y Zamora, Reserva Biológica San Francisco, 2470 – 2650 m, 27 ago 2001, H. 
Kürschner et al. 01-844 (B).  Zamora-Chinchipe: Cordillera oriental, cordillera Numbala 
entre Loja y Zamora, Reserva Biológica San Francisco, (1900) 2060 – 2130 m, 7 sep 
2001, H. Kürschner & G. Parolly 01-1093 (B). Zamora-Chinchipe: Cordillera oriental, 
cordillera Numbala entre Loja y Zamora, Reserva Biológica San Francisco, 2230 – 2400 
m, 24 ago 2001, H. Kürschner et al. 01-688 (B). Carchi: Páramo de El Ángel, carretera 
Tulcán – El Ángel, aprox. 16 km al S de Tulcán, 3350 m, 4 abr 1976, S.R. Gradstein et al. 
3404 (B). PERÚ. Amazonas: Prov. Chachapoyas, Cajamarca-Chachapoyas, 3450 m, 7 
sep 1982, G. Philippi 2279 (B). Prov. Chachapoyas, Cordillera Central, carretera entre 
Leimebamba y Balsas, 3500 m, 17 sep 1995, H. Kürschner et al. 483 (B). San Marín: 
Prov. La Rioja, Chachapoyas-Moyobamba, carretera Rioja y Balsapata, 2300 m, 10 sep  
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Figura 1-1: Anastrophyllum auritum (Spruce) Steph.  
A. Hábito de la planta. B. Hojas. C. Corte transversal de tallo. D. Células basales de la 
hoja. E. Células mediales de la hoja. F. Perianto. G. Quillas del perianto en la parte 
media. H. Células de la epidermis de la cápsula. W.R. Alvaro Alba 1237 (COL), J. Aguirre 
& A.M. Cleef 4542 (COL). 
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1982, J.P. Frahm et al. 1249 (B). Balsapata, 2300 m, 10 sep 1982, J.P. Frahm et al. 2182 
(B). Balsapata, 2300 m, 10 sep 1982, J.P. Frahm et al. 1239 (B). Balsapata, 2300 m, 10 
sep 1982, J.P. Frahm et al. 1213 (B).  BOLIVIA. Tarija: Mun. Padacaya, Parque Nacional 
Tariquia û RNFFT, Achirales, 1550-1700 m, 15 nov 2004, S. Churchill et al. 23683 (COL). 
CHILE. Islas Juan Fernández: Masafuera, debajo de la Cima de Los Inocentes, 1 dic 
1965, R. Hatcher & J. Engel 576 (B). 
 
2. Anastrophyllum austroamericanum Váňa J. Hattori Bot. Lab. 48: 225. f. 1--2. 1980. 
Tipo: Colombia. Boyacá, Páramo de La Laguna Negra, 3745 m, 15 dic 1972, Cleef 7269 
(Holótipo U; Isótipo PRC, COL!). Parátipo: Colombia, Boyacá, Sierra Nevada del Cocuy, 
Boquerón del Cusirí, superpáramo, 4315-4320 m, 5 mar 1973, A.M. Cleef 8809, 8811a, 
8824 (PRC, U, COL!).  Venezuela, Estado Mérida, Páramo de Mucuchies, 3850 m, 1969, 
F. Oberwinkler & J. Poelt HV 69-136 (JE).                                                             Figs. 2, 3 
 
    Plantas pequeñas de 1,5 cm de largo x 560 μm de ancho, pardo-rojizas a rojas. Tallos 
postrados, simples o poco ramificados; ramificación terminal de tipo Frullania; tallo 
suboval de 96-112 x 72 μm; células corticales dispuestas en 1(-2) hileras, 
subisodiamétricas, de (8-)10-12(-14) X 8-10 μm, paredes gruesas; las de la médula 
subisodiamétricas, de 8-14(-18) X 6-10(-14) μm, paredes delgadas e hialinas. Rizoides 
distribuidos desde la base hasta cerca al ápice de la planta. Hojas distantes o 
imbricadas, simétricas, cóncavas, canaliculadas,  redondo-cuadradas, de 240 μm, bífidas 
hasta 1/4-1/2 la longitud de la lámina; segmentos anchamente triangulares, seno en 
forma de V; ápice subagudo a obtuso, que termina en 1 célula, margen entero, base no 
decurrente y sin dientes, inserción ventral oblicua, inserción dorsal transversal. Hoja que 
subtiende a la rama ovado-lanceolada, de 210-250 X 170-200 μm, no dividida, ápice 
agudo, base con 0-1 diente, margen entero. Células de paredes gruesas, sin poros, 
papiloso-estrioladas; las basales alargadas, de (14-)19-24(-28) X 10-12; mediales 
subisodiamétricas, de (12-)16-20 X 14-18, apicales subisodiamétricas, de (6-)10-14(-16) 
X (6-)10-12; trígonos pequeños. Androecio y Ginoecio no vistos.  
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    Diferenciación. A. austroamericanum también puede confundirse con Cephaloziella 
granatensis (Jack) Fulford, pero difiere de esta por la presencia de corteza y médula, 
trígonos pequeños y la forma redondo-cuadrada de las hojas.  Se distingue de las otras 
especies de Anastrophyllum por la corteza del tallo poco diferenciada, la base antical de 
las hojas no decurrente y trígonos muy pequeños a poco diferenciados. 
 
    Comentarios. Entre las especies colombianas del género Anastrophyllum es la de 
menor tamaño y la que presenta un rango de distribución restringido a dos páramos del 
departamento de Boyacá. Esta especie se ubica dentro del subgénero Crossocalyx. 
 
    Distribución geográfica. Hasta el momento se tienen registros de colecciones 
realizadas en los páramos de Colombia y Venezuela. En Colombia se distribuye en el 
Páramo de La Rusia y la Sierra Nevada del Cocuy (Boyacá), entre 3525 y 4320 m.  
 
    Hábitat. En el páramo se ecuentra en suelo donde predomina Calamagrostis effusa, 
Rhynchospora paramorum y Castratella piloselloides. En el superpáramo se distribuye en 
la parte arenosa rodeada de Agrostis haenkeana, Draba litamo, Senecio cocuyanus, 
Luzula sp., Espeletia cleefii, especies de musgos y algas. También suele encontrarse 
dentro de frailejonales densos de Espeletia incana, asociada a Sphagnum spp. y 
Campylopus sp.  
 
Material examinado. COLOMBIA. Boyacá: Sierra Nevada del Cocuy, Boquerón de 
Cusirí, 4315 - 4320 m, 5 mar 1973, A. M. Cleef 8811 a, 8824 (COL). Mun. Duitama, 
Páramo de La Rusia, fondo pantanoso del valle, 1 km al SE de la Laguna Negra, 3745 m, 
15 dic 1972, A. M. Cleef 7269. Páramo de la Rusia, NW-N de Duitama, 3525 m, 11 dic 
1972, A. M. Cleef 8809 (COL). Mun. Duitama, Páramo de La Rusia, a 1 km al SE de la 
Laguna Negra, 3745 m, 15 nov 2010, W.R. Alvaro Alba et al. 1235 (COL). Mun. Duitama, 
Páramo de La Rusia, Valle de los Charrascos, aprox. 1 km al SE de la Laguna Negra, 
lado izquierdo, 3776 m, 15 may 2011, W.R. Alvaro Alba et al. 1254, 1255 (COL). 
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Figura 1-2: Anastophyllum austroamericanum Váňa   
A. Hábito de la planta en la cara dorsal. B. Hoja. C. Tallo en corte transversal. D. Células 
apicales de la hoja. E. Células basales de la hoja. A. M. Cleef 7269; W.R. Alvaro Alba et 
al. 1254, 1255 (COL). 
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Figura 1-3: Distribución geográfica de Anastrophyllum austroamericanum ( ) y 
Anastrophyllum auritum ( ). 
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3. Anastrophyllum nigrescens (Mitt.) Steph.  Hedwigia 32: 140. 1893. Tipo: Ecuador, 
Pichincha, Jameson s.n. (G!, BM!).                                                                        Figs. 4, 7 
    Jungermannia hamata Gottsche & Hampe Linnaea 27:554. 1854. Tipo: Perú, 
Sachapata, Lechler 3100, 3110. (G!, BM!). 
 
    Plantas pequeñas a grandes, de 2-10 cm largo X 1-1,5 mm de ancho, pardo-rojizas a 
negruzcas. Tallos ascendentes, con la parte distal fuertemente inclinada, poco 
ramificados; ramificación lateral de tipo Frullania ó ventral-intercalar de tipo Bazzania; 
tallo ovalado de diámetro 152 X 224 μm; células corticales dispuestas en 2 hileras, 
subisodiamétricas, de 6-10(-12) X 4-8 μm, paredes gruesas, no porosas, pardo-oscuras; 
las de la médula subisodiamétricas, de (8-)12-16(-20) X 8-12(-16) μm, paredes delgadas, 
no porosas e hialinas. Hojas asimétricas, fuertemente cóncavas, anchamente ovadas, de 
575-950 X 600-1050 μm, bífidas hasta 1/5 la longitud de la lámina; seno obtuso; ápice 
agudo, que termina en 1-2 células, margen entero, base dorsal decurrente, con 0-1 
diente, inserción ventral oblicua, inserción dorsal transversal. Células de paredes 
gruesas, porosas, estrioladas, con trígonos grandes y confluentes; las basales alargadas, 
de (10-)16-34(-44) X 6-12(-16) μm; las mediales subisodiamétricas, de (6-)10-18 X (6-)8-
14 μm; apicales subisodiamétricas, de 6-12(-16) X 6-12 μm; oleocuerpos alargados a 
ovales, granulosos, 1 a 3 por célula de 3-4 x 1-2 μm. Rizoides distribuidos desde la base 
hasta la parte media de la planta, hialinos. Dioicas. Androecio no visto. Ginoecio con 
brácteas más grandes que las hojas; brácteas femeninas anchamente ovadas, de 1160 X 
840 μm, asimétricas, bífidas, trífidas o cuadrífidas, de 1/5 la longitud de la lámina, 
dispuestas en 2 pares, ápice acuminado terminando en 4 células uniseriadas, bases y 
segmentos con dientes. Perianto cilíndrico, de 2,2-2,3 cm x 680-720 μm, con 4-6 quillas, 
plegado distalmente, boca hialina, lobada y dentada.  Seta hialina de hasta 1 cm de 
largo.  Cápsula ovoide, rojo-negruzca; pared de la cápsula de 45 μm de ancho, de 3 
capas de células, engrosamientos presentes en las paredes radiales y tangenciales de 
todas las capas de células; células epidermales subcuadradas a corto rectangulares, de 
26-52 x 16-28 (-36) μm; células internas, alargadas, de 32-40 X 18-26 μm, con bandas 
semianulares; esporas de 16-15 μm, finamente papilosas; eláteres biespiralados de 7 μm 
de diámetro.     
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    Diferenciación. Esta especie se caracteriza por la coloración, generalmente, rojo-
negruzca, ápice de la planta fuertemente inclinado, hojas fuertemente cóncavas, 
anchamente ovadas y corto bífidas, 1/5 la longitud de la lámina. 
 
    Comentarios. Especie característica del páramo y por sus caracteres morfológicos 
una de las más sencillas de reconocer. Según Váňa (1984) esta especie está bien 
definida y no causa problemas taxonómicos. Se ubica dentro del subgénero 
Anastrophyllum. 
 
    Distribución geográfica. Neotropical.  Se registra en Costa Rica, Bolivia, Colombia y 
Ecuador (Váňa, 1984). En Colombia se distribuye en la franja paramuna de las cordilleras 
central y oriental, entre 3300 - 4320 m. 
 
    Hábitat. Crece en vertientes pantanosas dominadas por Chusquea sp., Calamagrostis 
effusa, Carex sp., Espeletia killipii, Senecio flos-fragans, Puya goudotiana, Geranium sp., 
Swallenochloa tesselata, Espeletia grandiflora y especies de Sphagnum. Se establece 
sobre suelo, roca, materia orgánica en descomposición, a orillas de quebradas y dentro 
de turberas, donde frecuentemente está asociada a Sphagnum spp., Riccardia spp., 
Adelanthus lindenbergianus, Breutelia sp., Pleurozium schreberii, Lepidozia macrocolea, 
Anastrophyllum auritum y Herbertus sp.  
 
    Material examinado. COLOMBIA. Arauca: Sierra Nevada del Cocuy, quebrada El 
Playón, Hoya S. Luis, 1.5 km al NNE de la finca El Playón, subpáramo, 3540 m, 13 mar 
1973, A. M. Cleef 9139 (COL). Boyacá: Mun. Guicán, Nevado del Cocuy, filo este sobre 
la Laguna La Pintada, 4300-4700 m, 8 jun 1959, H. Bischler 2836 (COL). Cordillera 
Oriental al SN del Cocuy, valle lagunillas pozo de la Loma, 4000 m, 14 abr 1982, P. 
Kuhry 148 (COL). Sierra Nevada del Cocuy, Boquerón del Cusirí, superpáramo 
actualmente seco (cerca del límite inferior), 4320 m, 5 mar 1973, A. M. Cleef 8820 (COL). 
Cordillera Oriental, al SN del Cocuy, valle Lagunillas Pozo de La Loma, 4000 m, 14 abr 
1982, P. Kuhry 148 (COL). Casanare: carretera Socha-Sácama (pasando Páramo de 
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Pisba), 3300 m, 15 de ago de 1982, J. Aguirre et al. 2903 (COL). Cundinamarca: Mun. 
Chisacá, Páramo de Sumapaz, aprox. 1 km al N de la laguna Grande, 3700 m, 11 may 
1972, A.M. Cleef 3586 (COL, B). Mun. La Calera, Parque Nacional Natural de Chingaza, 
laguna Seca, 3600 m, 6 dic de 1982, J. Aguirre & J. Molano 3357 (COL). Mun.  Fómeque, 
Parque Nacional Natural Chingaza, 3450 m, 23 sep 1982, E. Santana & R.S. Gradstein 
180 (COL). Páramo de Sumapaz, Cuchilla La Rabona entre Andabobos y las cabeceras 
del Río San Juan, vertiente pantanoso, 4020 m, 11 feb 1972, A.M. Cleef 1604a (COL). 
Páramo de Sumapaz, Cuchilla La Rabona entre Andabobos y las cabeceras del Río San 
Juan, vertiente pantanoso, 4020 m, 11 feb 1972, A.M. Cleef 1614 (COL). Mun. Usme, 
Páramo de Chisacá, alrededores de la laguna de Chisacá, 3680 m, 4 sep 1984, J. 
Aguirre et al. 4655 (COL). Mun. Usme, Páramo de Sumapaz (Región de Sumapaz), 
laguna de Chisacá, 3660 m, 23 mar 1982, J. Aguirre 2728 (COL). Mun. Usme, Sumapaz, 
Chisacá, alrededores de la laguna Negra, 3700 m, 20 feb 1986, J. Aguirre & O. Rangel 
6614 (COL). Cabeceras de la quebrada Chuza entre la mina de cal del páramo de 
Palacio y el Páramo de Chingaza, laguna Seca y alrededores, orilla NW, 3650 m, 30 ago 
1972, A.M. Cleef 5349 (COL). Cabeceras de la quebrada Chuza entre la mina de cal del 
Páramo de Palacio y el Páramo de Chingaza, laguna Seca y alrededores, 3650 m, 19 
sep 1972, A.M. Cleef & P.A. Florschütz 5493 (COL). Páramo Palacio-Chingaza, laguna 
Seca y alrededores, ca. 3700 m, 19 sep 1972, P.A. Florschütz 3929 (COL). Páramo entre 
Cogua y San Cayetano, laguna Verde y alrededores, vertiente húmedo cerca de la orilla 
NW de la laguna, 3680 m, 15 nov 1972, A.M. Cleef 6399 (COL). Páramo entre Cogua y 
San Cayetano, laguna Verde y alrededores, 800 m al WNW de la laguna, vegetación 
húmeda a lo largo de vallecitos pantanosos, 3670 m, 16 nov 1972, A.M. Cleef 6499 
(COL, B). Páramo de Cruz Verde, turbera al N de la laguna El Verjón, 3460 m, 23 abr 
1972, A. M. Cleef & R. Jaramillo 3080a (COL). Páramo de Cruz Verde, turbera al N de la 
laguna El Verjón, 3460 m, 23 abr 1972, A. M. Cleef & R. Jaramillo 3089 (COL). Páramo 
de Cruz Verde, turbera al N de la laguna El Verjón, 3455 m, 27 abr 1972, A. M. Cleef 
3214a (COL). Páramo de Palacio, aprox. 500 m al NW de la mina de cal, 3530 m, 13 may 
1972, A.M. Cleef 3789a (COL). Páramo de Palacio, lagunas de Buitrago, 3600 m, 16 dic 
1971, A.M. Cleef 287 (COL, B). Páramo de Palacio, lagunas de Buitrago y alrededores, 
3600 m, 10 dic 1971, A.M. Cleef 287a (COL). Páramo de Palacio, 1 km SE de la mina de 
cal, 3600 m, 19 sep 1972, P.A. Florschütz 3804 (COL). Páramo de Palacio, lagunas de 
Buitrago y alrededores, 3665 m, 29 nov 1972, A.M. Cleef 6685b (COL).Páramo de 
Palacio, lagunas de Buitrago y alrededores, filo divisorio peñascoso entre las lagunas de 
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Siecha y Buitrago, 3710 m, 24 may 1972, A.M. Cleef & R. Jaramillo 4061 (COL). Páramo 
de Palacio, pantanos entre las lagunas, 3600 m, 15 mar 1972, A.M. Cleef & H. Hart 2331 
(COL). Páramo de Palacios, vertiente WNW de la laguna Seca, 3690 m, 23 mar 1982, P. 
Kuhry & S. Salamanca 47 (COL). Páramo Palacio-Chingaza, laguna Seca y alrededores, 
ca. 3700 m, 19 sep 1972, P.A. Florschuetz 3954 B (COL). Páramo de Sumapaz, páramo 
y bosque alto-andino cerca de lagunitas al S de San Juan, laguna Gobernador, orilla S 
vertiente paramuno, 3835 m, 26 ene 1973, A.M. Cleef 8319 (COL, B). Páramo de Cruz 
Verde, turbera al N de la Laguna El Verjón, 3455 m, 27 abr 1972, Antoine M. Cleef 3230 
(COL). Carretera Bogotá-Choachí, en la bajada, debajo de “Peña Azul”, 2920 m, 20 sep 
1967, T. v. d. Hammen & R. Jamarillo 2308 (COL). Mun. Usme, Parque Nacional Natural 
Sumapaz, Pantano de Andabobos, 3770 m, 11 dic 2010, W.R. Alvaro Alba 1236 (COL). 
Mun. Usme, Parque Nacional Natural Sumapaz, Laguna de Chisacá, zona de turbera a 4 
m del borde de la laguna, costado oriental, 3730 m, 11 dic 2010, W.R. Alvaro Alba 1238 
(COL).  Meta: Macizo de Sumapaz, alrededores Laguna La Guitarra y el Sorbedero, 3490 
m, 6 jul 1981, J. Aguirre 2209 (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, 
superpáramo del lado W, cerca del límite con el páramo propiamente dicho, 4070 m, 20 
ene 1973, A. M. Cleef 8134, 8140 c (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del 
Sumapaz, superpáramo, cerca del límite con el páramo propiamente dicho, vertiente W, 
4015, 13 ene 1973, A.M. Cleef 7754 g (COL). Páramo de Sumapaz, Hoya Sitiales, laguna 
La Primavera y alrededores, Vallecito pantanoso entre morrenas 0,5 km al SW, 3550 m, 
26 ene 1972, A.M. Cleef 1066 (COL). Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, 
Páramo propiamente dicho, vertiente W, 3615 m, 28 ene 1972, A.M. Cleef 1195 (COL). 
Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo, límite con páramo 
propiamente dicho, 3800 m, 31 ene 1972, A.M.Cleef 1444 (COL). Páramo de Sumapaz, 
Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo, cerca del límite con páramo propiamente 
dicho, vertiente W, 4015 m, 13 ene 1973, A.M.Cleef 7756a (COL). Páramo de Sumapaz, 
Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo del lado WNW, 4050 m, 18 ene 1973, 
A.M.Cleef 8048a (COL). Páramo de Sumapaz, Cordillera Oriental, Cerro Nevado, 
Boquerón de Palacio, 3900 m, 5 jul 1981, G. van Reenen & E. Hoekstra 2602 (COL). 
Páramo de Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo del lado WNW, 4055 m, 
18 ene 1973, A.M. Cleef 8058 a (COL). Macizo de Sumapaz, laguna La Guitarra (lado 
Nor-oeste), 3420 m, 5 jul 1981, J. Aguirre 2175 Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, 
superpáramo, vertiente W, 4100 m, 31 ene 1972, A.M. Cleef 1438 (COL). Páramo de 
Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, superpáramo cerca del límite con el páramo pro- 
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Figura 1-4: Anastrophyllum nigrescens (Mitt.) Steph.  
A. Hábito de la planta en la cara ventral. B. Hábito de la planta en vista lateral. C-E. 
Hojas. F. Corte transversal del tallo. G. Células de la parte media de la hoja. H. Corte 
transversal de la cápsula. I. Células de la epidermis de la cápsula. J. Células internas de 
la cápsula. W.R. Alvaro Alba 1238 (COL); J. Aguirre & J. Molano 3357 (COL). 
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piamente dicho, vertiente W, 4015 m, 13 ene 1973, A.M. Cleef 7747 (COL). Páramo de 
Sumapaz, Cerro Nevado del Sumapaz, páramo propiamente dicho del flanco NW, 3715 
m, 21 ene 1973, A.M. Cleef 8201 (COL). Tolima: Nevado del Tolima, vertiente sur del 
volcán, 4000 m, 12 ago 1975, Tomas van der Hammen & Roberto Jaramillo 3226 (COL). 
COSTA RICA. Cerros de las Vueltas, 2700-3000 m, dic 1925, Standley 43845 (B). San 
José: Cordillera de Talamanca, Cerro de la Muerte, Páramo Buena Vista at Panamerican 
Highway (Km 87), sur de Highway, 3250 m, 20 ene 2000, I. Holz CR 00-203 (B). 
ECUADOR. Pichincha: Jameson s.n. (BM). Prov. Napo-Pastaza: alrededores de Los 
Llanganati, entre Ainchilibí y río Portrero, al este de Romo Páramo, 3500-3620 m, 30 ago 
1959, H. G. Barclay & P. Juajibioy 9170 (COL).  BOLIVIA.  Cochabamba: Prov. Chapare 
(Tablas), 3400 m, may 1911, Th. Herzog s.n. (MANCH). 
 
4. Anastrophyllum piligerum (Reinw., Blume & Nees) Steph. Hedwigia 32: 140. 1893. 
Tipo: Java, Blume s.n. (holótipo, G!; isótipo, E).                                                Figs. 5, 6, 7 
    Jungermannia piligera Reinw., Blume & Nees Nova Acta Phys.-Med. Acad. Caes. 
Leop.-Carol. Nat. Cur. 12: 414. 1824. Tipo: Java, Blume s.n. (holótipo, G!; isótipo, E). 
    Diplophylleia piligera (Reinw., Blume & Nees) Trevis. Mem. Reale Ist. Lombardo Sci., 
Ser. 3, Cl. Sci. Mat. 4: 420. 1877. 
    Jungermannia biapiculata Hook f. & Taylor J. Bot. 4:81. 1845. Tipo: África, Islas 
Ascensión, viaje de H.M.S. Erebus & Terror (holótipo, MANCH!). 
    Diplophylleia biapiculata (Hook. f. & Taylor) Trevis.  Mem. Reale Ist. Lombardo Sci., 
Ser. 3, Cl. Sci. Mat. 4: 420. 1877. 
    Anastrophyllum collarinum Pearson Publ. Carnegie Inst. Wash. 20: 133. 1924. Tipo: 
Oceanía, Islas Tutuilana, Trail to Mount Matafao, jun-jul 1920, M.C. Collarino 1278 
    A. incumbens (Lehm. & Lindenb.) Steph. Hedwigia 32: 140. 1893.  Tipo: África, "en 
Tristan d'Acunha, (Herb. Hookeri)". 
    Jungermannia incumbens Lehm. & Lindenb. Nov. Stirp. Pug. 6: 60. 1834. Tipo: África, 
"en Tristan d'Acunha, (Herb. Hookeri)". 
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    Diplophylleia incumbens (Lehm. & Lindenb.) Trevis.  Mem. Reale Ist. Lombardo Sci., 
Ser. 3, Cl. Sci. Mat. 4: 420. 1877.  
    Jungermannia imbricata Wilson Syn. Hep. 80. 1844. Tipo: Sri Lanka, Ceylan, Wilson 
296. (holótipo, MANCH!). 
    Diplophylleia imbricata (Wilson ex Gottsche, Lindenb. & Nees) Trevis. Mem. Reale Ist. 
Lombardo Sci., Ser. 3, Cl. Sci. Mat. 4: 420. 1877. 
 
    Plantas pequeñas a grandes, de 1,8-8 cm de largo x 0,8–4,1 mm de ancho, verdes 
oscuras, verde amarillentas o pardo-doradas, rara vez con pigmentación rojiza. Tallos 
subascendentes, simples a poco ramificados; ramificación ventral-intercalar de tipo 
Bazzania; tallo ovalado de diámetro 120-208 X 200-304(-336) μm, células corticales 
dispuestas en 2 a 3 hileras, subisodiamétricas, de paredes gruesas, lisas, pardo-rojizas, 
de 6-12(-16) X 4-10(-12) μm; las de la médula subisodiamétricas, hialinas, de (10-)14-
22(-24) X 6-16(-22) μm. Hojas imbricadas, cóncavas, asimétricas, complicadas, ovadas, 
de (420-)1000-1660(-1800) X (500-)940-1600(-1700) μm, profundamente bífidas, más de 
1/2 de la longitud de la lámina; senos sobrepuestos, segmentos anchamente ovado-
triangulares a largo-triangulares, el ventral más grande que el dorsal y fuertemente 
curvado, el dorsal superpuesto al ventral; ápice subulado, que termina en 2 a 3 células y 
débilmente dentado, margen entero, base sin dientes; la base dorsal decurrente y 
curvada; inserción ventral oblicua, inserción dorsal transversal. Células de paredes 
gruesas, porosas, papilosas, las basales alargadas, de (24-) 28-58 (-86) X 8-18) μm; las 
mediales alargadas, de (16-)20-44(-50) μm X 8-16 μm; las apicales subisodiamétricas, de 
10-14(-22) X 6-14 μm; trígonos grandes;  oleocuerpos esféricos a ovoides, granulosos, 
de 5 a 7 por célula, de 8-14 X 6 μm. Rizoides distribuidos desde la base hasta la parte 
media de la planta, hialinos. Dioicas. Androceo no visto. Brácteas femeninas más 
grandes que las hojas, dispuestas en 2-3 pares, asimétricas, cóncavas, anchamente 
ovadas, de (1040-)1600-2200 X (840-)1500-2140 μm, bífidas a trífidas, margen ondulada, 
segmentos dentados; bractéola corto-oblonga, ápice redondo-apiculado, margen entera, 
connada a la base de una bráctea.  Perianto cilíndrico, de 1,9-3,2 mm X 720-1100 μm, 
plegado desde la base, con 3-5 quillas, boca hialina, lobulada y con cilios. Seta hialina de 
4 mm de largo. Cápsula ovoide, rojo oscura, de 1300 X 500 μm; pared de la cápsula de 
30 μm de ancho, con 5 estratos; células epidérmicas rectangulares, de 44-64 X 10-20 
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μm, con engrosamientos nodulares, de 4-8 por célula; las células internas, alargadas, de 
32-48 X 16-20 μm, con engrosamientos nodulosos, de 3(-5) por célula.  Esporas y 
eláteres no vistos.            
 
    Diferenciación. Se le encuentra generalmente verde, pardo-amarillenta, rara vez con 
pigmentación rojiza. Se diferencia de las otras especies del género por presentar hojas 
con el margen antical fuertemente curvado, el grado de bifidez; más de ½ la longitud de 
la lámina; y el segmento dorsal superpuesto al segmento ventral.  
 
    Comentarios. Es la única especie del género que crece en áreas de bosques 
subandinos. En el catálogo de las hepáticas y antoceros de Colombia (Uribe & Gradstein, 
1998), no se registra esta especie. Se ubica dentro del subgénero Anastrophyllum. 
 
     Distribución geográfica. Pantropical. Abundante en el sur oriente de Asia, 
alcanzando Madagascar, Seychelles y Rodesia. En Latinoamérica se ha registrado en 
algunas localidades del oriente de Brasil y esporádicamente en Perú, Bolivia, Venezuela, 
Cuba y Jamaica. En Colombia se distribuye en bosques subandinos a alto-andinos de la 
cordillera central y oriental, entre los 1600–3755 m. 
 
    Hábitat. Crece sobre roca, corteza de árbol, ramas, suelo y materia orgánica en 
descomposición, en áreas de bosque a borde de camino y al interior de éstos.  
 
    Material examinado. COLOMBIA. Huila: Mun. Acevedo, Macizo colombiano, Cuenca 
del río Suaza, PNN “Cueva de los Güacharos”, sitio El Robledal, 1800 m, 29 nov 2001, J. 
Castillo 2517a (COL). Putumayo: “El Mirador”, cerca 50 km al este de San Francisco, 
2100 m, 5 ago 1965, R. Merrill & A. Guevara C-1110 (COL). Risaralda: Mun. Santa Rosa 
de Cabal, camino real entre Termales de Santa Rosa y finca Berlín, selva andina, 2740 
m, 31 may 1986, Jan Wolf 1006 (COL). Mun. Santa Rosa de Cabal, Valle de la Quebrada  
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Figura 1-5: Anastrophyllum piligerum (Reinw., Blume & Nees) Steph.  
A. Hábito de la planta en la cara ventral. B. Hoja. C. Células del ápice de la hoja. D. 
Perianto y brácteas femeninas. E. Quillas del perianto en la parte media. W.R. Alvaro 
Alba 1251, 1252, 1253 (COL). 
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Figura 1-6: Anastrophyllum piligerum (Reinw., Blume & Nees) Steph.  
A. Corte transversal del tallo. B. Células mediales de la hoja. C. Células basales de la 
hoja. D. Corte transversal de la cápsula. E. Células de la epidermis de la cápsula. F. 
Células internas de la cápsula.  W.R. Alvaro Alba 1251, 1252, 1253 (COL). 
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Figura 1-7: Distribución geográfica de Anastrophyllum nigrescens ( ) y 
Anastrophyllum piligerum ( ). 
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Betánia, hacienda La Sierra, 3755 m, 25 ene 1980, G. v. Reenen & A.M. Cleef 900 
(COL).  Santader: Mun. Charalá, corregimiento de Virolín, ramal que va desde La 
Primavera en carretera Virolín-Duitama al río Guillermo, 1850 m, 19 nov 1984, G. Castro 
& L. Cruz 868 (COL). Mun. Charalá, corregimiento de Virolín, camino de quebrada desde 
la carretera Virolín-Duitama a la Chorrera en la Cuchilla “El Venado”, 2020 m, 13 nov 
1984, G. Castro & L. Cruz 481 (COL). Mun. Charalá, corregimiento de Virolín, camino de 
quebrada de la finca “La Araña” a la Cascada, 2000 m, 27 abr 1984, G. Castro et al. 095 
(COL). Mun. Charalá, corregimiento de Virolín, Vereda El Palmar, ramal de La Primavera, 
carretera vía Río Guillermo, margen izquierda a borde de camino, 1850 m, 21 ene 2011, 
W.R. Alvaro Alba 1251, 1252, 1253 (COL). Mun. Suaita, San José de Suaita, Fundación 
San Cipriano, quebrada Palo Grande, 1600 m, 8 nov 1998, J. Uribe & estudiantes 
sistemática vegetal II-98 3358 (COL). Mun. Suaita, San José de Suaita, Fundación San 
Cipriano, quebrada La Espumosa, 1650 m, 9 nov 1998, J. Uribe & estudiantes 
sistemática vegetal II-98 3418 (COL). Mun. Vélez, dic 1969, E. Barrera s.n. (COL). CUBA. 
Wright s.n. (MANCH). PERÚ. Campana: Andes peruanos, s.c. (MANCH), (BM). 
BRASIL.Brasilia: Itathy, Puiggari s.n. (BM). Río grande, Kimerz s.n. (BM). Sellow s.n. 
(BM). Caraça, Wainio s.n. (BM). Petropolis, Ule 384 (BM). Sierra general, Ule 232 (BM). 
Río de Janeiro: Glazioui 4534 (BM). CEYLAN. ca. 2100 m, feb 1906, Th. Herzog, s.n., 
Austin s.n., Carrington s.n. (MANCH). FILIPINAS. Isla de Negros: Mun. Dumaguete, 
provincia de negros oriental, Montes Cuernos, abr 1908 s.c. (BM). INDIA. Malacca: 
Monte Ophir, Griffith s.n. (BM). ISLAS ASCENSION. Carrington s.n. (MANCH). ISLAS 
SANDWICH. Baldwin s.n., Austin s.n. (MANCH). JAVA. Res. Priagan, G. Malabar, prope 
a cinchoneto dicto Tjinjiroean, ca. 1675 m, jul de 1930, E. Veldhuis s.n. (MANCH). Nees 
ab Esenbeck s.n. (BM). SUMATRA OCCIDENTAL.  en cacumine montis  Singalag, 
Región Alpina, 2700-2800 m, 25 jul 1894, s.c. (MANCH). 
 
5. Anastrophyllum stellatum R.M. Schust. Phytologia 39: 243. 1978. Tipo: Venezuela. 
Estado Táchira: Páramo de Tamá, 3140 m, Schuster & L. Ruiz-Teran 76-1900 (holótipo, 
F).                    Figs. 8, 10 
 
    Plantas pequeñas a medianas, frágiles, de 1,8-4 cm de largo x 1,9–2,2 mm de ancho, 
pardo-rojizas a rojo oscuras. Tallos ascendentes, rara vez ramificados; ramificación 
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lateral-intercalar de tipo Plagiochila; tallo de (88-)120-160(-208) X (112-)168-200(-224) 
μm; células corticales dispuestas en 2 hileras, subisodiamétricas a alargadas, de paredes 
gruesas, lisas, pardas, de 6-12 X 4-10 μm; las de la médula hexagonales a irregulares, 
de paredes delgadas, no porosas, hialinas, de (10-)16-20(-26) X 8-16(-22) μm. Hojas 
distantes a imbricadas, asimétricas, canaliculadas, complicadas, ovado-triangulares, de 
(640-)760-820(-940) X (400-)540-680 μm, bífidas de 1/4-1/3 la longitud de la lámina; seno 
en forma de U, segmentos triangulares, el ventral curvado y más grande que el dorsal; 
ápice agudo a obtuso, que termina en 1 a 2 células, margen entero, base del segmento 
dorsal débilmente decurrente, con 0-2 dientes, inserción ventral oblicua, inserción dorsal 
transversal. Células de paredes gruesas, porosas, verruculosas; las basales alargadas, 
de (14-)20-30(-40) X 8-12(-16) μm; mediales alargadas, de (10-)20-28(-40) X 8-12(-16) 
μm; apicales subisodiamétricas, de 10-16 X 8-14 μm; trígonos grandes y nodulosos. 
Yemas poligonales a estrelladas, de 18-21(-23) X 19-23 µm, gris-amarillentas y 
distribuidas en grupos en la parte distal de las hojas.  Dioicas. Androecio en espiga con 
10 pares de brácteas imbricadas y fuertemente cóncavas; brácteas masculinas ovadas, 
de 700-740 X 660-680 μm, con 2 anteridios por bráctea, corto bífidas, de 1/5 la longitud 
de la lámina, base dorsal decurrente y con 1(-2) dientes, base ventral fuertemente 
arqueada; anteridios de 250 X 160-175 μm, pedúnculo anteridial con 5 células de alto por 
1(-2) de ancho. Ginoecio con brácteas más grandes que las hojas y dispuestas en 1(-2) 
pares; brácteas femeninas asimétricas, cóncavas, ovado-lanceoladas, de 900-920 X 720-
740 μm, bífidas a trífidas, margen entera, con 1 diente en la base; bractéola 
subcuadrada, ápice corto-bífido, márgenes dentadas, connada a la base de una bráctea. 
Perianto cilíndrico, de 1800 X 480 μm, plegado desde la base, con 5 quillas, boca 
hialina, lobulada y dentada.   
 
    Diferenciación. Esta especie se caracteriza por la forma ovado-triangular de las hojas, 
segmentos angostos, trígonos nodulosos y la presencia de yemas estrelladas en la parte 
distal de las hojas. A. stellatum se asemeja a Herbertus, pero este último presenta 
anfigastros y hojas con vitta.  
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    Comentarios. En la descripción de la especie realizada por Schuster (1997), no se 
presenta información sobre las plantas femeninas. Este trabajo aporta información sobre 
las brácteas femeninas y el perianto.  El esporofito de esta especie aún no se ha 
observado. Se le ubica dentro del subgénero Schizophyllum. 
 
    Distribución geográfica. Según observaciones de Váňa (1984), se conoce para 
México, Venezuela, Colombia, Perú y Bolivia. En Colombia se encuentra en la franja 
paramuna de las cordilleras central y oriental, entre 3500-4200 m. 
 
   Hábitat. Crece sobre suelo y roca, a orilla de carretera, barranco de quebradas y cerca 
de pantanos dominados por Diplostephium revolutum, Chusquea sp., Senecio flos-
fragans especies de Sphagnum, Pleurozium schreberii, Lepidozia sp. y Herbertus sp. 
 
   Material examinado. COLOMBIA. Boyacá: carretera Socha-Sácama, Páramo de 
Pisba, ca. 3500 m, 15 ago 1982, J. Aguirre et al. 2910 (COL) (B). Casanare: carretera 
Socha-Sácama (pasando Páramo de Pisba), 15 ago 1982, J. Aguirre et al. 2910 (COL). 
Caldas: Nevado del Ruíz, superpáramo, 4200 m, 14 oct 1972, P.A. Florschuetz 4294 
(COL).  Cundinamarca: Páramo de Palacio, lagunas de Buitrago y alrededores, filo 
divisorio situado entre las lagunas de Siecha y Buitrago, 3750 m, 24 may 1972, A.M. 
Cleef & R. Jaramillo 4023, 4024 (COL). Páramo de Cruz Verde, vertiente pantanoso 
cerca de la orilla NW de la laguna El Verjón, 3500 m, 27 abr 1972, Antoine M. Cleef 
3261a (COL). Meta: Páramo de Sumapaz, cerro nevado de Sumapaz, páramo 
propiamente dicho del flanco NW, 3715 m, 21 ene 1973, A.M. Cleef 8204 (COL). 
Risaralda: Mun. Santa Rosa, alrededores de la finca La Sierra, 3720 m, 23 jul 1980, J. 
Aguirre & S.R. Gradstein 1412 (COL). Mun. Santa Rosa, finca La Sierra, alrededores de 
la finca, 3700 m, 16 sep 1984, J. Aguirre et al. 4886 (COL). Mun. Santa Rosa, 
alrededores de la finca La Sierra, 3810 m, 23 jul 1980, J. Aguirre & S.R. Gradstein 1423 
(COL). Tolima: Mun. Santa Isabel, desde El Ochoral al Nevado del Tolima, 3650 m, 29 
jul 1980, J. Aguirre 1638 (COL). 
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Figura 1-8: Anastrophyllum stellatum R.M. Schust.  
A. Hábito de la planta con yemas en la parte apical de las hojas. B. Hojas. C. Corte 
transversal del tallo. D. Células mediales de la hoja. E. Células apicales de la hoja. F. 
Yemas. G. Brácteas masculinas con anteridios. H. Perianto y brácteas femeninas. I. 
Quillas en la parte media del perianto. J. Aguirre & S.R. Gradstein 1412 (COL); J. Aguirre 
et al. 2910 (COL) 
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6. Anastrophyllum tubulosum (Nees) Grolle J. Hattori Bot. Lab. 28:101. 1965. Tipo: 
Brasil (cf. cit.).                  Figs. 9, 10 
    Jungermannia tubulosa Nees Enum. Pl. Crypt. Jav.: 32. 1830. Tipo: Brasil (cf. cit.). 
    Diplophylleia tubulosa (Nees) Trevis. Mem. Reale Ist. Lombardo Sci., Ser. 3, Cl. Sci. 
Mat. 4: 420. 1877. 
    Diplophyllum tubulosum (Nees) Steph. Sp. Hepat. 4: 113. 1910. 
    Anastrophyllum adulterinum (Gottsche) Steph. Hedwigia 32: 140. 1893. Tipo: 
Venezuela "Valenciam venezuelae invenit D. Fendler". (BM!). 
    Jungermannia adulterina Gottsche Ann. Sci. Nat., Bot. (ser. 5) 1: 117. 1864. Tipo: 
Venezuela "Valenciam venezuelae invenit D. Fendler". (BM!). 
    Anastrophyllum brasiliense Schiffn. Österr. Akad. Wiss., Math.- Naturwiss. Kl., 
Denkschr. 111: 42. 1964. Tipo: Brazil, Fazenda Monteserrate, Schiffn. s.n. 
    A. calocystum (Spruce) Steph. Hedwigia 32: 140. 1893. Tipo: Ecuador, Andes 
Quitenses, Loja. Massee s.n. (B) ¿?? 
    Jungermannia calocysta Spruce Trans. & Proc. Bot. Soc. Edinburgh 15: 517. 1885. 
Tipo: Ecuador, Andes Quitenses, Loja. Massee s.n. (B) ¿?? 
    A. conforme (Lindenb. & Gottsche) Steph. Hedwigia 32: 140. 1893. Tipo: México, en 
trapiche de la Concepción y arriba de Talea. Liebman s.n. (sintipo, G!). 
    Jungermannia conformis Lindenb. & Gottsche Syn. Hepat.: 665. 1847. Tipo: México, en 
trapiche de la Concepción y arriba de Talea. Liebman s.n. (sintipo, G!). 
    A. pearcei (Steph.) R.M. Schust.  Tipo: Bolivia, Andes bolivianos, Pearce s.n.  
    A. pusillum Steph. Sp. Hepat. 6: 108. 1917. Tipo: Bolivia, Mandon. (holótipo, G!). 
    Marsupella exigua Steph. Biblioth. Bot. 87 (2): 181. 1916. Tipo: Bolivia, Corani, 1800 
m, Herzog 4681. 
  
Capítulo 1 57 
 
    Plantas pequeñas a medianas, de 1,5-3 cm de largo x 600-1400 μm de ancho, pardo-
rojizas. Tallos subascendentes, poco ramificados; ramificación lateral de tipo Plagiochila, 
ocasionalmente ventral-intercalar de tipo Bazzania; tallo suborbicular, de 200 X 160 μm; 
células corticales dispuestas en 2 hileras, subisodiamétricas, de  8-14(-18) X 8-14 μm, 
paredes gruesas, lisas, pardo-rojizas; las de la médula subisodiamétricas a irregulares, 
de (14-)18-26(-28) X 10-16(-20), paredes delgadas, lisas e hialinas. Hojas asimétricas, 
cóncavas, ovado-oblongas, ovado-redondeadas o subcuadradas, de (420-)600-1000 X 
(320-)500-900(-1100) μm, bífidas entre 1/4-1/3 la longitud de la lámina; seno agudo; 
ápice obtuso a agudo, que termina en 1(-2) células, margen entero, base no decurrente y 
sin dientes, inserción ventral oblicua, inserción dorsal transversal. Células de paredes 
gruesas, papilosas, verruculosas, con trígonos grandes; las basales alargadas, de (22-) 
30-40(-46) X 16-20(-24) μm, con paredes no porosas; mediales subisodiamétricas, de 18-
24 X 14-20 μm, de paredes porosas; apicales subisodiamétricas, porosas, de (10-)16-26 
(-30) X (14-)18-24(-26) μm. Dioicas. Androecio en espiga con 36 pares de brácteas y 
con 3(-4) anteridios por bráctea; brácteas masculinas ovadas, de 540-660 X 820-860 μm 
fuertemente cóncavas, ápice agudo, base sin dientes; anteridios de 240-155 μm; 
pedúnculo anteridial con 8 células de alto x 2 de ancho. Ginoecio con brácteas más 
grandes que las hojas, con 2-3 pares de brácteas; brácteas femeninas subcuadradas, de 
860-1120(-1520) X 1000-1160(-1480) μm, asimétricas, bífidas, ápice agudo,  bases y 
segmentos enteros. Perianto cilindrico, de 1,9-3,5 X 0,6-1,1 mm, terete, algo curvado, 
plegado distalmente, con 5 quillas, boca hialina, lobada y dentada. Seta de 1,2 cm de 
largo. Cápsula  oblonga, rojo oscura; pared de la cápsula de 30 μm de ancho, de 3 
capas de células, engrosamientos presentes en las paredes radiales y tangenciales de 
todas las capas de células; células epidermales subcuadradas a corto rectangulares, de 
(16-)26-36 X (20-)24-30(-38) μm con 2-3 engrosamientos nodulares sobre paredes 
longitudinales y 1-2 engrosamientos nodulares en paredes transversales; células 
internas, alargadas, de 70-100 X 12-24 μm, con 7-11 bandas semianulares por célula; 
esporas de 8-16 μm, finamente papilosas; eláteres biespiralados de 4-6 μm de diámetro.         
 
    Diferenciación. Presenta variaciones en la forma de las hojas y se asemeja a A. 
auritum, pero se distingue por la base antical de las hojas sin dientes y no decurrente 
sobre el tallo, el perianto terete; plegado distalmente, algo curvado; y la pared de la 
cápsula en tres estratos.  
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    Comentarios. Es la segunda especie más común del género Anastrophylum en 
Colombia. Se ubica dentro del subgénero Schizophyllum. En el catálogo de las hepáticas 
de Colombia de Uribe & Gradstein (1998) se registró la especie Anastrophyllum pearcei, 
designada como sinónimo de A. tubulosum por Gradstein & Da Costa (2003).  
 
    Distribución geográfica. Se ha colectado en México, Costa Rica, Panamá, Jamaica, 
Guadalupe, Venezuela, Colombia, Ecuador, Perú, Bolivia y en las montañas del oriente 
de Brasil (Váňa, 1984). En Colombia se distribuye desde el bosque subandino hasta la 
franja paramuna, entre 2000–4400 m.  
 
    Habitat. Se establece sobre suelo y roca, a orillas de carretera y entre comunidades 
de frailejonal-pajonal. 
 
    Material examinado. COLOMBIA. Boyacá: Mun. Pajarito, Insp. Policía Corinto, 
camino a Comijoque, 2000 m. 23 jun 1988, F.A. Forero & curso de sist. Vegetal I 97 
(COL). Caldas: Nevado del Ruiz, superpáramo, arenales 3 km al sur del refugio, 
cabeceras Quebrada Las Nereidas, 4400 m, 18 mar 1972, A. M. Cleef & H´t Hart 2456 b 
(COL). Nevado del Ruiz, 3390 m, 15-16 jul 1965, R. Merrill King et al. C-873 (COL). 
Casanare: Mun. Sácama, carretera que va desde Sácama hasta la Inspección de Policía 
“El Arenal”, 2200 m, 18 ago 1982, J. Aguirre et al. 3143-B (COL). Cauca: Macizo 
Colombiano, Páramo de Las Papas, Cerros y alrededores de las lagunas La Magdalena y 
Santiago, 3530-3630 m, 5-19 sep 1958, Bischler 672 (COL). Cundinamarca: Mun. 
Sibaté, entre alto San Miguel y la Agudita, 2440 m, 6 jun 1983, Luz B. Cruz 415 (COL). 
Mun. Fómeque, Parque Nacional Natural Chingaza, 3200 m, 14 dic 1982, E. Santana 487 
(COL). PNN Chingaza, 3200 m, 7 sep 1982, E. Santana 070 (COL). Carretera Bogotá-
Choachí, km 16, Páramo de Cruz Verde, subpáramo, vertiente seca, 3335 m, 22 abr 
1972, A.M. Cleef 3028 (COL). Mun. Guasca, subpáramo, 3150 m, 7 ago 1980, S.R. 
Gradstein & J. Aguirre 3675 (COL). Mun. Usme, Páramo de Chisacá, alrededores de la 
Laguna de Chisacá, 3680 m, 4 sep 1984, J. Aguirre et al. 4631 (COL). Páramo de 
Chingaza, 3770 m, 9 feb 1980, M. Kuc 55 (COL). Huila: Macizo Colombiano, Páramo de 
Las Papas, Cerros y alrededores de las lagunas La Magdalena y Santiago, 3530-3630 m, 
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5-19 sep 1958, Bischler 672 (COL). Magdalena: Sierra Nevada de Santa Marta, 2300 m, 
12 ene 1967, S. Winkler C 229 (COL). Sierra Nevada de Santa Marta, 2000 m, 16 ene 
1967, S. Winkler C 80 (COL). Meta: Páramo de Sumapaz, Hoya de la quebrada Sitiales, 
filo Sitiales entre las lagunas La Guitarra y La Primavera, 4040 m, 26 ene 1972, A.M. 
Cleef 1163 (COL). MEXICO. Trapiche de la Concepción, Liebmann s.n. (BM). Risaralda: 
Mun. Santa Rosa, a lo largo del camino entre Termales y la finca La Sierra, 2750 m, 20 
jul 1980, J. Aguirre 1273 (COL). Mun. Pereira, Parque Regional Natural UCUMARI, 
alrededores hacienda Ceilan, La Cascada, 2500 m, 10-17 jun 1989, J. Uribe et al. 707 
(COL). PERÚ. San Martín: Prov. Rioja, carretera Chachapoyas-Moyobamba km 387, 
1900 m, 31 ago 1982, J.-P. Frahm et al. 669 (B).  BRASIL. Brasilia: Minas Gerais, S.O. 
Lindberg s.n. (BM)., Hampe s.n. (BM). San Pablo: Sierra de Bocaina, San José de 
Barreiro, 1500 m,  16 abr 1988, A. Schäfer-Verwimp 9603 (B) (COL). BOLIVIA. Santa 
Cruz: Vallegrande, 21 km sur de Vallegrande (camino a Pucara), 2700 m, 25 mar 2003, 
S. 
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Figura 1-9: Anastrophyllum tubulosum (Nees) Grolle  
A. Hábito de la planta en la cara ventral.  B. Hojas. C. Corte transversal del tallo. D. 
Células basales de la hoja. E. Células apicales de la hoja. F. Perianto y brácteas 
femeninas. G. Células de la epidermis de la cápsula. H. Células internas de la cápsula. A. 
Schäfer-Verwimp 9603 (COL); A.M. Cleef 3028 (COL). 
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Figura 1-10: Distribución geográfica de Anastrophyllum stellatum ( ) y Anastrophyllum 
tubulosum ( ). 
  
 
 
2. Capítulo 2: Análisis de caracteres del 
género Anastrophyllum (Spruce) Steph.  
El género Anastrophyllum es catalogado como un grupo complejo y sus relaciones no 
están satisfactoriamente resueltas (Schuster, 1951).  Un ejemplo de esto es el conflicto 
Anastrophyllum – Sphenolobus, discutido ampliamente por Schuster (1951, 1969, 2002) y 
en donde se admite la dificultad de tratar estos géneros como independientes. 
 
Schuster (1951) criticó la decisión de Buch (1933) al transferir Sphenolobus michauxii a 
Anastrophyllum y no hacer lo mismo con Sphenolobus saxicolus si ambas especies 
tienen hojas basalmente amplias, con la base dorsal extendida sobre el tallo y 
decurrente. Además, Schuster (1951) examinó el conflicto Sphenolobus minutus – S. 
saxicolus (especies ubicadas en el género Sphenolobus por Buch, 1933) y encontró 
diferencias en la inserción de la hoja, la forma de las células de la hoja, la morfología de 
la cápsula y el número de células del tallo.   
 
Schuster (2002) incluyó dentro del género Anastrophyllum: plantas pequeñas con 
inserción transversal en la base dorsal de la hoja y no decurrente (Crossocalyx, 
Sphenolobus), plantas grandes con la base antical de la hoja claramente decurrente 
(Anastrophyllum s. str.) y plantas grandes con base dorsal de la hoja inclinada hacia el 
ápice del tallo (sect. Anastrophyllopsis).  Además, delimitó los criterios para definir tanto 
el género como los subgéneros de Anastrophyllum de acuerdo a: 1) la inserción de la 
hoja; con la base antical decurrente o no sobre el tallo 2) la presencia de trígonos 
grandes contra trígonos pequeños o poco notorios 3) la anatomía del tallo; número de 
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filas de la corteza y de la médula 4) número de estratos de la pared de la cápsula y 5) el 
tipo de ramificación. 
 
Hoy en día, los estudios moleculares de Schill et al. (2004) demuestran que A. minutum y 
A. saxicola están fuertemente relacionadas al tener un soporte de ramas con Bootstrap 
del 98%. De igual forma sucede con el trabajo de  De Roo et al. (2007) donde estas 
mismas especies forman un clado bien definido, con un soporte de Jacknife de 90%.  
Como conclusión en estos trabajos se sugirió dividir el género Anastrophyllum y ubicar 
estas dos especies en Sphenolobus. 
 
El presente capítulo tiene como objetivo evaluar la importancia diagnóstica de los 
caracteres morfo-anatómicos de las especies del género Anastrophyllum presentes en 
Colombia.  
 
2.1 Materiales y métodos 
2.1.1 Caracteres morfo-anatómicos 
Los caracteres que se utilizaron en el análisis filogenético se obtuvieron a partir del  
gametofito y del esporofito. Para algunas especies los caracteres del esporofito no se 
observaron y en la literatura no están descritos, razón por la cual se presentan como 
interrogantes. En Anastrophyllum austroamericanum, A. assimile y A. stellatum el 
esporofito es desconocido. Los caracteres morfo-anatómicos se basan en las 
observaciones de las especies registradas en el presente documento y aquellas citadas 
en la literatura.  
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2.1.2 Taxones 
Para escoger el grupo externo se tuvo en cuenta la clasificación propuesta por Crandall-
Stotler et al. (2009), donde se escogieron especies representantes de dos géneros: 
Lophocolea y Andrewsianthus. Se incluyeron seis especies del género Anastrophyllum s. 
lat. de acuerdo a Schuster (2002) donde se tratan como inseparables los géneros 
(Anastrophyllum s. str., Sphenolobus y Crossocalyx) por la dificultad para ser 
diferenciados morfológicamente y las seis especies de Anastrophyllum presentes en 
Colombia de acuerdo a este estudio. 
 
2.1.3 Análisis filogenético 
Para realizar el análisis filogenético, con base en la máxima parsimonia, se empleó el 
programa NONA (Goloboff, 1994) a través de WINCLADA (Nixon, 2002), con los 
siguientes parámetros: una búsqueda heurística, manteniendo un máximo de 1000 
árboles por búsqueda (hold); en cada búsqueda se llevaron a cabo 100 réplicas 
(mult!*N), manteniendo 10 árboles por réplica (hold/). En todos los casos se utilizó la 
misma estrategia de búsqueda: mult*max* (multiple TBR + TBR). Los caracteres se 
trataron como no aditivos y con pesos iguales. Para el cálculo de los índices de soporte 
de Bremer, se usó NONA, con la estrategia propuesta por Hovenkamp (2005) de 
mantener 10 árboles subóptimos, (suboptimal 10), 10000 árboles por búsqueda (hold), 
llevando a cabo 10 réplicas (mult*) y manteniendo 10 árboles por réplica (hold). 
 
2.2 Resultados y discusión 
La matriz de caracteres presentó un total de 3.03% de datos faltantes debido a que el 
estado del carácter no se observó o no se registra en la literatura.  
 
En el análisis cladístico se obtuvo un árbol más parsimonioso (L: 57; CI: 45; RI: 63).  La 
Fig. 2-1 muestra la distribución de caracteres en el árbol. El clado 3 corresponde al 
género Anastrophyllum; las sinapomorfías que lo sustentan son la margen entera de las 
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hojas (carácter 8, L: 1; ci: 100; ri: 100) y la boca hialina del perianto (carácter 19, L: 1; ci: 
100; ri: 100). En la simetría de los segmentos (carácter 7, L: 2; ci: 50; ri: 66), el estado 
plesiomórfico es asimétrico y el cambio de estado es a simétrico (nodo 3), pero presenta 
una reversión en el nodo 7, razón por la cual no es una sinapomorfía que sustente al 
género Anastrophyllum como lo muestra winclada en el árbol.  
 
En este árbol no se puede establecer la monofilia de cada subgénero de Anastrophyllum; 
sin embargo, es posible distinguir los subgéneros morfológicamente.  En primer lugar, el 
subgénero Crossocalyx aparece como parafilético y está representado por las especies: 
A. hellerianum (rama 3), A. minutum y A. austroamericanum (nodo 5).   
 
Uno de los caracteres que Schuster (2002) tiene en cuenta para incluir el subgénero 
Acantholobus (representado aquí por A. minutum) dentro del subgénero Crossocalyx es 
la formación de yemas (carácter 12), presente en A. minutum y A. hellerianum; ausente 
en A. austroamericanum y anteriormente separados por la anatomía de la seta (carácter 
no estudiado en este trabajo por falta de información en la mayoría de las especies).   
 
Los trabajos moleculares plantean dividir el género Anastrophyllum en dos: 
Anastrophyllum y Sphenolobus. Las especies que se han ubicado en el género 
Sphenolobus son A. minutum y A. saxicola. De acuerdo a los resultados, estas especies 
se anidan en subgéneros diferentes, A. minutum en el subgénero Crossocalyx y A. 
saxicola dentro del subgénero Anastrophyllum, resultados que concuerdan con los 
trabajos de Schuster (1969, 2002).   
 
El clado 5 está sustentado por la forma subcuadrada de las células basales de la hoja, el 
cual es un carácter homoplásico (carácter 15, L: 3; ci: 33; ri: 33) y en la raíz del árbol se 
presenta como un carácter ambiguo. El grupo externo presenta los dos estados de 
carácter, Lophozia incisa presenta el estado 0: células basales de las hojas tan largas 
como anchas y Andrewsianthus jamesonii el estado 1: células basales de las hojas más 
largas que anchas. En el árbol predomina el estado 1, con un cambio al estado 0 en el 
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nodo 5 y en la rama 7.  El carácter 17: cutícula de las células (L: 3; ci: 33; ri: 60), el 
estado plesiomórfico es cutícula lisa, el cual se presenta en el grupo externo y en el 
grupo interno con los dos estados: cutícula lisa y cutícula papilosa. Se presenta un 
cambio de estado (a cutícula papilosa) en el nodo 5 y en el nodo 9. 
 
El clado definido en el nodo 6 agrupa a las especies pertenecientes al subgénero 
Anastrophyllum y anidadas dentro de este grupo, nodo 11, se encuentra el subgénero 
Schizophyllum.  La sinapomorfía que soporta el grupo que corresponde al subgénero 
Anastrophyllum es la base dorsal de las hojas ampliamente extendida sobre el tallo 
(carácter 9, L: 2; ci: 50; ri: 83), el cual es un carácter diagnóstico en la taxonomía del 
grupo. En este nodo, se presenta la novedad evolutiva con el cambio de estado y se 
presenta una reversión en el nodo 11, donde se encuentran las especies del subgénero 
Schizophyllum. Un carácter homoplásico que sustenta el nodo 6 es la base del segmento 
dorsal decurrente sobre el tallo (carácter 10, L: 3; ci: 33; ri: 50), el cual presenta una 
ambigüedad en la raíz del cladograma.  El grupo ajeno tiene los dos estados del carácter. 
La base del segmento dorsal de la hoja en Lophozia incisa (nodo 1) es decurrente, 
mientras que la base del segmento dorsal en Andrewsianthus jamesonii (nodo 2) no es 
decurrente; en el nodo 6, nuevamente, hay un cambio de estado. 
 
El carácter 3: corteza del tallo (L: 1; ci: 100; ri: 100), el estado plesiomorfo es una hilera, 
el cual se presenta en el grupo externo y en el grupo interno se encuentran los dos 
estados: en una hilera y en dos o más hileras.  La primera novedad evolutiva ocurre en el 
nodo 6, de una hilera a dos o más hileras. Carácter que divide los subgéneros 
Anastrophyllum y Schizophyllum del subgénero Crossocalyx. 
 
El clado 11 pertenece al subgénero Schizophyllum con las especies A. stellatum y A. 
tubulosum. Lo soportan los caracteres homoplásicos, 0: vástagos no curvados en la parte 
distal (L: 3; ci: 33; ri: 60), 9: base dorsal de las hojas no ampliamente extendidas sobre el 
tallo (L: 2; ci: 50; ri: 83) y 10 base del segmento dorsal no decurrente sobre el tallo (L: 3; 
ci: 33; ri: 60). Los caracteres 0 y 9 presentan estados plesiomórficos, tallos no curvados  
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 2-1: Cladograma (L: 57; CI: 45; RI: 63) con la distribución de los caracteres y sus estados. Los círculos negros (●) 
corresponden a sinapomorfías y los círculos blancos (○) a homoplasias. Los números en verde indican la numeración de los nodos.  
 
  
 
en la parte distal y base no ampliamente extendida sobre el tallo respectivamente, con 
reversión en el nodo 11. 
 
Los valores de soporte de Bremer (bs) son bajos, en un árbol con tres pasos más largo 
del encontrado (57). El nodo 5 presenta un valor de 2 y con bs de 3 se encuentran los 
nodos 6, 8, 12 y 13, los demás nodos tienen un valor de bs de 1 (Fig. 2-2).  
 
El nodo 5 contiene a las especies A. minutum y A. austroamericanum, las cuales 
pertenecen al subgénero Crossocalyx, se encuentra sustentado por bs de 2 y dos 
caracteres (15 y 17). El clado 6 tiene un soporte de bs de 3, donde se ubican las 
especies del subgénero Anastrophyllum e inmersas las especies del subgénero 
Schizophyllum, con las sinapomorfías 3, 9 y el carácter homoplásico 10 que sustentan 
este clado.  
 
En el clado 12, con valor de bs de 3, se presentan tres especies del subgénero 
Anastrophylum, A. piligerum, A. auritum y A. donnianum, soportadas por el carácter 
homoplásico presencia de quillas en la parte media del perianto (carácter 18, L: 3; ci: 33; 
ri: 50) y en donde se manifiesta este cambio de estado.  
 
Para rastrear los cambios de estado de los caracteres que se reportan como ambiguos, 
se emplearon las funciones ACCTRAN o FAST, que optimiza cerca de la raíz del árbol y 
prioriza reversiones y DELTRAN o SLOW donde los cambios se producen lejos de la raíz 
del árbol y favorece los paralelismos. 
 
Carácter 2: principal tipo de ramificación (L: 3; ci: 33; ri: 60). 
La ambigüedad que presenta este carácter se debe a la ausencia de información para 
Lophozia incisa.  En el nodo 1 y 2 se presenta la ambigüedad. La rama 2 que 
corresponde al otro grupo ajeno presenta el estado con tipo de ramificación intercalar y 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 2-2: Cladograma mostrando la numeración de los nodos sobre las ramas y de color verde y bajo las ramas y en negro los 
valores del Soporte de Bremer (BS). 
  
 
en el nodo 3 se presenta el tipo de ramificación terminal, el cual aparece nuevamente en 
el nodo 13. Razón por la cual es imposible determinar cuál es el estado plesiomórfico. 
Aunque Schuster (1969, 2002) incluye al carácter tipo de ramificación para definir 
subgéneros de Anastrophyllum, en el presente estudio se observó que es un carácter 
muy variable dentro de las especies de cada subgénero y no agrupó subgéneros.  
Schuster (1969) afirmó que el tipo de ramificación puede variar de acuerdo a  
condiciones ambientales extremas y el principal tipo de ramificación que el estableció en 
los subgéneros se asignó de acuerdo a un patrón de frecuencia en el tipo de ramificación 
en cada ejemplar de cada especie estudiada.  En el presente estudio, esta frecuencia se 
determinó de la misma manera, con cada uno de los ejemplares analizados en cada una 
de las especies registradas para Colombia.  
 
Carácter 3: Corteza del tallo (L: 1; ci: 100; ri: 100). 
La ambigüedad se debe a la falta de información en Andrewsianthus jamesonii.  Aparece 
como estado plesiomórfico la corteza en una hilera de células con un cambio de estado 
en el nodo 6 a corteza del tallo en dos o más hileras de células. Las optimizaciones no 
presentan variación. Este carácter es importante taxonómicamente porque separa 
subgéneros; el subgénero Crossocalyx tiene las células de la corteza del tallo dispuestas 
en una hilera, mientras que los subgéneros Schizophyllum y Anastrophyllum tienen dos o 
más hileras de células.  Resultados que coinciden con el estudio del género 
Anastrophyllum para Colombia y con las características de cada subgénero realizadas 
por Schuster (1969, 2002). 
 
Carácter 4: Relación largo-ancho de las hojas (L: 4; ci: 50; ri: 50). 
Es un carácter multiestado; el estado hojas tan largas como anchas aparece como 
plesiomórfico. En el nodo 7 se presenta ambigüedad debido a que las especies tienen los 
otros dos estados, hojas más largas que anchas y hojas más anchas que largas. Con la 
optimización ACCTRAN aparece una novedad evolutiva en el nodo 6, hojas más largas 
que anchas, con una reversión en el nodo 2 para Andrewsianthus jamesonii y dos 
autapomorfías para Anastrophyllum saxicola y A. nigrescens.  La optimización DELTRAN 
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favorece el paralelismo, dejando la novedad evolutiva en el nodo 8 y el paralelismo en el 
nodo 7. 
 
Carácter 6: Forma del ápice de los segmentos de la hoja (L: 5; ci: 20; ri: 20). 
Presenta ambigüedad en la raíz del árbol. Debido a que el grupo ajeno presenta ambos 
estados es imposible determinar cuál es el estado plesiomórfico.  
 
Carácter 10: Base del segmento dorsal de las hojas (L: 3; ci: 33; ri: 50). 
Se presenta ambigüedad en la raíz del árbol. El grupo ajeno presenta ambos estados, 
razón por la cual es imposible determinar cuál es el estado plesiomórfico. La base del 
segmento dorsal decurrente sobre el tallo es característica de las especies que 
pertenecen al subgénero Anastrophyllum y la base del segmento dorsal no decurrente a 
los subgéneros Schizophyllum y Crossocalyx.   
 
Carácter 13: Pared celular (L: 2; ci: 50; ri: 80). 
El estado plesiomórfico es pared de las células delgada, con una ambigüedad en el nodo 
6 y un cambio de estado en el nodo 8. Con la optimización ACCTRAN se presenta una 
novedad evolutiva en el nodo 6 con una reversión en el nodo 7. La optimización 
DELTRAN presenta un cambio de estado (pared celular gruesa) en el nodo 8 con una 
reversión de este estado en la rama 6.  
 
Carácter 15: Forma de las células basales de la hoja (L: 3; ci: 33; ri: 33). 
Este carácter presenta una ambigüedad, debido a que en el grupo externo se presentan 
ambos estados; por lo tanto, es imposible determinar el estado plesiomórfico.  
 
Carácter 16: Trígonos (L: 2; ci: 50; ri: 80). 
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El estado plesiomórfico es trígonos inconspicuos. Se presenta una ambigüedad en el 
nodo 6 y la novedad evolutiva se encuentra en el nodo 8. Con la optimización ACCTRAN 
la novedad evolutiva se establece en el nodo 6, con una reversión en Anastrophyllum 
saxicola (rama 7) y con la optimización DELTRAN, el nodo 8 presenta el cambio de 
estado, a trígonos conspicuos con una reversión en la rama 6 (A. michauxii). Este 
carácter agrupa a las especies dentro de subgéneros y están relacionados con la pared 
celular (porosas o no). Si la pared celular es porosa, los trígonos son abultados, tipo 
frecuente en el subgénero Anastrophyllum y Schizophyllum y si la pared celular no es 
porosa, los trígonos son muy pequeños del tipo cordado y presente en el subgénero 
Crossocalyx.  
 
Carácter 17: Cutícula de las células (L: 3; ci: 33; ri: 60). 
Este carácter presenta ambigüedad debido a la ausencia de información para la especie 
Anastrophyllum michauxii. El estado plesiomórfico es cutícula lisa, con una reversión en 
la rama 13. Las optimizaciones no presentan variación. 
 
Carácter 18: Quillas en la parte media del perianto (L: 3; ci: 33; ri: 50). 
Al igual que el carácter anterior, la ambigüedad se debe a la falta de datos en la especie 
Anastrophyllum assimile. Las optimizaciones no presentan variación. 
 
Carácter 21: Estratos de la cápsula (L: 2; ci: 50; ri: 50). 
Este carácter presenta una ambigüedad, debido a que el grupo ajeno presentan ambos 
estados; por lo tanto, es imposible determinar el estado plesiomórfico.  Además, se 
establecen ambigüedades por la ausencia de datos en varias especies.  
  
 
3. Conclusiones y recomendaciones 
3.1 Conclusiones 
Este trabajo constituye la primera revisión taxonómica del género Anastrophyllum para 
Colombia, donde se estudiaron detalladamente las especies registradas para el país.  
 
Se registran para Colombia seis especies de Anastrophyllum, agrupadas en tres 
subgéneros.  A. austroamericanum (subg. Crossocalyx), A. stellatum, A. tubulosum 
(subg. Schizophyllum), A. auritum, A. nigrescens y A. piligerum (subg. Anastrophyllum). 
 
En este trabajo se propone como sinónimo nuevo a: A. leptodictyon de A. auritum  y se 
excluyen de Colombia las especies A. minutum y A. minutirete, ejemplares que 
corresponden a A. auritum.  
 
En los estudios moleculares se propone tomar como géneros independientes a: 
Anastrophyllum, Sphenolobus y Crossocalyx. Debido a que estos estudios no indican 
cómo diferenciar morfológicamente estos géneros se sigue la propuesta de Schuster 
(2002), donde se trató a Crossocalyx (incluyendo a Sphenolobus) como subgénero de 
Anastrophyllum. 
 
El análisis de caracteres demostró que el tipo de ramificación es un carácter muy variable 
dentro de las especies de Anastrophyllum  razón por la cual no debe ser utilizado para 
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agrupar subgéneros o separar especies. De igual forma, la relación largo-ancho de las 
hojas y quillas en la parte media del perianto tienen limitado valor taxonómico.  
 
La corteza del tallo (con los estados de carácter 0: en una hilera, 1: en dos o más 
hileras); la base del segmento dorsal (0: no decurrente, 1: decurrente) y trígonos (0: 
inconspicuos, 1: conspicuos) son caracteres que permiten agrupar subgéneros y son 
importantes para la taxonomía del grupo.  
 
El carácter grado de bifidez de la hoja, utilizado por Váňa (1984) para separar las 
especies de Anastrophyllum es importante en la taxonomía del grupo y también se 
emplea en este estudio para tal fin.  
 
3.2 Recomendaciones 
Realizar salidas de campo en diferentes épocas del año, en áreas de bosque y páramo 
donde no se tienen registros de especies de Anastrophyllum y de esta manera ampliar 
los rangos de distribución de cada especie, principalmente de A. austroamericanum 
donde solamente se tiene registro de su distribución en dos localidades.  
 
Realizar muestreos intensivos para localizar poblaciones con androecio de A. auritum, A. 
piligerum y A. nigrescens y ginoecio en A. stellatum y A. austroamericanum ya que son 
caracteres aún desconocidos o con información incompleta y que son importantes en la 
taxonomía y sistemática del grupo.  
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A. Anexo: Lista de ejemplares 
examinados 
Aguirre, J. 1025, 1045, 1294, 1411, 1524, 1553, 1849, 1835, 1866, 2182, 2185, 2677, 
2724, 2727, 2836, 2868, 2869, 2909 a, 4542, 4759, 4898, 6585, 6613 (1); 2175, 2209, 
2728, 2903, 3357, 4655, 6614 (3); 1412, 1423, 1638, 2910, 4886 (5); 1273, 3143-B, 4631 
(6). 
Alvaro-Alba, W.R. 1237 (1); 1235, 1254, 1255 (2); 1236, 1238 (3); 1251, 1252, 1253 (4).     
Barclay, H. G. 9170 (3) 
Barrera, E. s.n. (4) 
Bernal, H. 257 (1) 
Bischler, H. 2724, 2840, 2848 (1); 2836 (3); 672 (6). 
Campos, L.V. 168, 208, 209, 210 (1) 
Castillo, J. 2517a (4) 
Castro, G. 095, 481, 868 (4) 
Chaverri, A. 1123 (1).   
Churchill, S. 23683 (1); 22253 (6). 
Cleef, A.M. 205, 309, 589 a, 736, 746, 776, 805, 815, 1079, 1243, 1403, 1407, 1413, 
1414 a, 1456, 1465 a, 1565 a, 1610 b, 1672, 1683, 1878, 1931, 1943, 2075  b, 2360 B, 
2448, 2474, 2535, 2549 c, 2798, 3222, 3448, 3744, 3745, 3757 a, 3782, 3862, 4149, 
4150, 4258, 4260, 4360, 4421, 4442, 4495, 4509 a, 4597, 4604 b, 4626, 4657, 4793, 
5231, 5677 a, 5696, 5974 a, 6209, 6210, 6372 a, 7654 a, 7922 d, 7949 c, 7953, 7979, 
8077, 8143, 8542, 8543 a, 8798, 8801 a, 8894, 8962, 9003, 9043, 9097, 9144, 9471, 
9547, 9600 e, 9779, 9805, 9943, 10065 a (1); 7269, 8809, 8811 a, 8824 (2); 287, 287a, 
989, 1066, 1195, 1444, 1438, 1604a, 1614, 2331, 3080a, 3089, 3214a, 3230, 3586, 
3789a, 4061, 5349, 5493, 6399, 6499, 6685b, 7747, 7754 g, 7756a, 8048a, 8058 a, 8134, 
8140 c, 8201, 8319, 8820, 9139 (3); 3261a, 4023, 4024, 8204 (5); 1163, 2456 b, 3028 (6). 
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Cruz, L. 415 (6) 
Esquivel, H. 312 (1)   
Forero, F.A. s.n. (6) 
Frahm, J.P. 1213, 1239, 1249, 2182 (1); 669 (6). 
Florschüetz, P.A. 3862, 3878, 3892, 3969, 4068 (1); 3804, 3929, 3954 B (3); 4294 (5). 
Glazioui 4534 (4). 
Gradstein, S.R. 1974, 3404, 3639 (1); 3675 (6). 
Griffin III, D. 902 (1). 
Hammen, T. 1799, 2350, 3315, 4330, 4333, 4386 (1); 2308, 3226 (3). 
Hampe s.n. (6). 
Hässel de Menéndez, G.G. 5851 (1). 
Hatcher, R. 576 (1). 
Herzog, Th. s.n.  (3-4).  
Holz, I. CR 00-203 (4). 
Jameson s.n. (3). 
Kimerz s.n. (4). 
Kuc, M. 55 (6). 
Kuhry, P.  47, 148 (3). 
Kürschner, H. 483, 01-688, 01-844, 01-1093, 03-334 (1).  
Liebmann s.n. (6).  
Linares, E. 450, 754, 1436, 1468 (1). 
Lindberg s.n. (6). 
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Merrill, R. C-1110 (3); C-873 (6). 
Philippi, G. 2279 (1).  
Puiggari s.n. (4). 
Rangel, O.  902 (1).  
Reenen, G. 580, 711, 1149, 2594, 2657, 2698, 2728 (1); 2602 (3); 900 (4). 
Ruhbier, H. 341 (1). 
Santana, E. 148, 196, 211 (1); 180 (3); 070, 487 (6). 
Schäfer-Verwimp, A. 9603 (6). 
Schuster, R.M. 88-1146 A, 88-1149 (1). 
Sellow s.n. (4). 
Standley 43845 (3). 
Ule  232, 384 (4). 
Uribe, J. 2175, 3684 (1); 3358, 3418 (4); 707 (6). 
Wainio s.n. (4). 
Winkler, S. 357, 382, 382 a (1); C 80, C 229 (6). 
Wolf, J. 798, 1168 (1); 1006 (4). 
Wright s.n. (4). 
 
 
 
 
 
  
 
B. Anexo: Lista numérica de taxones 
1. Anastrophyllum auritum (Lehm.) Steph. 
2. Anastrophyllum austroamericanum Váňa 
3. Anastrophyllum nigrescens (Mitt.) Steph. 
4. Anastrophyllum piligerum (Nees) Steph. 
5. Anastrophyllum stellatum R.M. Schust. 
6. Anastrophyllum tubulosum (Nees) Grolle  
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C. Anexo: Caracteres y estados de 
carácter 
0.  Forma del tallo en la parte distal 
     0. No curvado 
     1. Curvado 
 
1. Forma de crecimiento del tallo 
     0. Subascendente a ascendente 
     1. Postrados 
     2. Ascendente y postrado 
 
2. Principal tipo de ramificación 
     0. Terminal 
     1. Intercalar  
 
3. Corteza del tallo 
     0. una hilera 
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     1.  dos o más hileras 
 
4. Relación largo-ancho de las hojas 
     0. Hojas más largas que anchas 
     1. Hojas más anchas que largas 
     2. Hojas tan largas como anchas 
 
5. Grado de bifidez de la hoja 
     0. Corto bífidas (1/5) 
     1. bífidas (1/4-1/2) 
     2. profundamente bífidas (más de 1/2) 
 
6. Forma del ápice de los segmentos de la hoja 
     0. Obtuso  
     1. Agudo a largo-acuminado 
 
7.  Simetría de los segmentos 
     0. Asimétricos  
     1. Simétricos 
 
8. Margen de las hojas 
     0. Dentado 
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     1. Entero 
 
9.  Forma de la base de las hojas con relación al tallo 
     0. Base no ampliamente extendida a lo largo del tallo    
     1. Base ampliamente extendida a lo largo del tallo 
 
10.  Segmento dorsal de la base de las hojas 
     0. No decurrente  
     1. Decurrente 
 
11. Dientes en la base dorsal de las hojas 
      0. Ausentes 
      1. Presentes 
 
12.  Yemas 
     0. ausentes  
     1. presentes 
 
13.  Pared celular 
     0. Delgada 
     1. Gruesa 
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14. Margen de las células del ápice de la hoja 
     0. No porosas 
     1. Porosas 
 
15. Forma células basales de la hoja 
     0. Tan largas como anchas  
     1. Más largas que anchas  
 
16. Trígonos  
     0. Inconspicuos  
     1. Conspicuos 
 
17. Cutícula de las células 
     0. lisa 
     1. papilosa 
 
18. Quillas en la parte media del perianto 
     0. ausentes  
     1. presentes 
 
19. Boca del perianto 
     0. No hialina 
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     1. Hialina 
 
20. Lóbulos de la boca del perianto 
     0. Dentados 
     1. Ciliados 
     2. Ciliados y dentados 
 
21. Estratos de la cápsula 
     0. Hasta dos capas de células 
     1. Más de dos capas de células 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
D. Anexo: Tabla de caracteres 
Caracteres 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 
Lophozia incisa 0 2 ? 0 2 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 2 1 
Andrewsianthus jamesonii 0 1 1 ? 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 2 0 
Anastrophyllum minutum 0 0 0 0 2 1 1 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 
Anastrophyllum saxicola 0 0 1 1 1 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 
Anastrophyllum assimile 1 0 1 1 0 1 1 0 1 1 1 0 0 1 1 1 1 0 ? 1 1 ? 
Anastrophyllum michauxii 0 0 0 1 2 1 1 1 1 1 1 0 1 1 0 1 1 ? 0 1 2 1 
Anastrophyllum hellerianum 1 2 0 0 2 1 1 1 1 0 0 1 1 0 0 1 0 0 1 1 2 0 
Anastrophyllum donnianum 1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 1 1 1 0 1 1 2 ? 
Anastrophyllum auritum 1 0 0 1 0 1 1 0 1 1 1 1 0 1 1 1 1 1 1 1 2 1 
Anastrophyllum austroamericanum 0 1 1 0 2 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 2 ? 
Anastrophyllum nigrescens 1 0 0 1 1 0 1 0 1 1 1 1 0 1 1 1 1 1 0 1 0 1 
Anastrophyllum piligerum 1 0 0 1 0 2 1 0 1 1 1 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 
Anastrophyllum stellatum 0 0 1 1 0 1 0 0 1 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 ? 
Anastrophyllum tubulosum 0 0 1 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 1 1 0 1 0 1 
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